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(Aus dem Institut fiir allgemeine Botanik in Hamburg.) 


UBER DIE BLATTENTWICKLUNG DER CRATAEGOMESPILI 
VON BRONVAUX UND IHRER ELTERNARTEN. 


Von 
F. LANGE. 


Mit 42 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 19. März 1933.) 


Auf Anregung von Herrn Prof. Dr. WINKLER, der mich auf die Unter- 
suchungen von HABERLANDT (1926) über die Crataegomespili hinwies, 
habe ich die Vegetationspunkte und die Vorgänge bei der Blattentwick- 
lung in der Art, wie ich sie bei den Solanum-Chimären (LANGE 1927) 
untersucht habe, auch bei den Crataegomespilis untersucht, in der Hoff- 
nung, dadurch zur weiteren Klärung über das Wesen dieser Pfropf- 
bastarde einen vielleicht entscheidenden Beitrag liefern zu können. 

Bekanntlich sehen NoLL, DANIEL und Weıss in den Crataegomespilis 
Burdonen im Sinne WINKLERs, während Baur den Crataegomespilus 
Asnieresii als haplochlamyde, den Crataegomespilus Dardari als diplo- 
chlamyde Periklinalchimäre erklärt. Letztere Ansicht wurde besonders 
gestützt durch die Untersuchungen von MEYER (1915) an den Crataego- 
mespili selber und durch zahlreiche Arbeiten über die sonst bekannt 
gewordenen Periklinalchimären. Mit HABERLANDTs Arbeit von 1926 wird 
die Erörterung über das Wesen der Crataegomespili wieder eröffnet. 

HABERLANDT untersuchte eingehend die Blattepidermen und Spalt- 
öffnungen der fraglichen Bastarde und ihrer Eltern; er stellte dabei fest, 
daß bei ersteren mancherlei Formabweichungen auftraten, und erörtert 
eingehend, welche Folgerungen sich daraus für die beiden erwähnten 
Auffassungen ergeben. Wenn auch eine klare Stellungnahme noch ver: 
mieden wird, so entsteht doch der Eindruck, daß er die Burdonentheorie 
für besser begründet hält. In der Einleitung zu einer späteren Arbeit 
(HABERLANDT 1930) wird das ausdrücklich zugegeben. Unter Hinweis 
auf die Arbeit von 1926 sagt er 8.375: „Die Ergebnisse dieser Unter- 
suchungen erschütterten die Chimärentheorie der Crataegomespili und 
sprachen zugunsten der Burdonentheorie.‘“ Vorher (S. 374) werden 
Befunde von Weiss (1925), die diesen zur Annahme der Burdonentheorie 
mitveranlaßt hatten, ausdrücklich bestätigt und ergänzt. 
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Allerdings halt HABERLANDT selber seine 1926 veröffentlichten Ergeb- 
nisse noch nicht für ausreichend zur Lösung des Problems, sondern 
betont (S. 375), daß ‚eine endgültige Beantwortung der Frage nur durch 
eine Untersuchung der Sämlinge erfolgen könne‘. Die Ergebnisse dieser 
Untersuchung aber zwingen ihn zu der Folgerung, ‚daß die Sämlinge 
von Crataegomespilus Asnieresii echte Crataegus monogyna-Pflanzen sind 
und daß damit dieser Pfropfbastard kein Verschmelzungspfropfbastard, 
sondern eine echte Periklinalchimäre ist‘. Seine Auffassung über Crataego- 
mespilus Dardari enthält der Satz: „Man wird nicht zögern, diese 
Annahme auf sämtliche bisher bekannten Crataegomespilus-Arten aus- 
zudehnen“ (S. 390). Dasselbe wird in einer zusammenfassenden Schrift: 
„Was sind die Crataegomespili ?‘“ (1931) nochmals ausdrücklich hervor- 
gehoben. Ein ganz wesentliches Endergebnis der HABERLANDTschen 
Arbeiten über die Crataegomespili ist demnach die Feststellung, daß 
diese Pfropfbastarde Periklinalchimären und nicht Burdonen sind. Weil 
das — anfänglich wenigstens — zweifelhaft schien, begann ich meine 
Untersuchungen. Leider verzögerte sich die Arbeit infolge sonstiger Ver- 
pflichtungen. 

Für den Nachweis der Chimärennatur der WINKLERschen Solanum- 
Pfropfbastarde waren Untersuchungen der Vegetationspunkte und der 
Blattbildungsvorgänge ganz besonders entscheidend gewesen. Deshalb 
lag es für mich nahe, in ähnlicher Weise die Crataegomespili zu unter- 
suchen. In der Arbeit von MEYER (1915) finden die meristematischen 
Gewebe keine eingehendere Berücksichtigung. HABERLANDT (1926) weist 
8. 173 und 204 ausdrücklich auf diese noch bestehende Lücke hin. Noack 
(1922) hat unter anderem auch Angaben über die Blattbildungsvorgänge 
von Crataegomespilus Dardari gemacht. Wie bei den anderen von ihm 
untersuchten Formen kommt er zu dem Ergebnis, daß lediglich die 
Subepidermale an der Blattbildung beteiligt ist. Daraufhin wird die 
Chimärennatur auch dieses Bastards von ihm bestritten. 

Bei meiner früheren Arbeit (Lange 1927) hatten sich drei Kriterien 
ergeben, auf Grund deren sichere Feststellungen über Charakter und 
Aufbau der Solanum-Chimären möglich waren. Das erste war die ver- 
schiedene Größe der Zellen und Kerne besonders im meristematischen 
Gewebe, das zweite waren Farbunterschiede, die mittels differenzierender 
Färbemethode erzeugt werden konnten, und das dritte die Ergebnisse 
aus der Beobachtung der Blattentwicklungsvorgänge bei den Bastarden 
und ihren Elternarten. Besonders die Blattentwicklung mußte sorgfältig 
untersucht werden, weil die Angaben Noacks über Crataegomespilus 
Dardari, falls sie sich bestätigten, besonders entscheidende Einwände 
gegen die Chimärentheorie bedeuteten. Da nach den bisher über die 
Blattentwicklung vorliegenden Angaben ein nicht gleichmäßiges Ver- 
halten der Arten angenommen werden mußte, konnte mit der Möglich- 
keit gerechnet werden, daß sich die Elternarten der Crataegomespili 
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hinsichtlich der Blattentwicklung verschiedenartig verhalten. Daraus 
müßten sich dann aber ganz bestimmte Folgerungen über die Theorie 
der Bastarde ergeben. Angenommen nämlich, bei Mespilus germanica 
wäre die III. Schicht an der Blattbildung nicht mehr beteiligt, dann 
müßte daraus geschlossen werden, daß Crataegomespilus Dardari wahr- 
scheinlich keine Periklinalchimäre sein könnte. 


Methodik. 

Das Material zu meinen Untersuchungen entnahm ich den im Botani- 
schen Garten von Hamburg wachsenden Crataegomespilis und ihren 
Elternarten. Zur Untersuchung von Crataegus monogyna benutzte ich 
vorzugsweise die Rückschläge, die an Crataegomespilus Asnieresii immer 
in größerer Anzahl vorhanden waren. 

In erster Linie wurden die Spitzen der Langtriebe verwendet. Um 
eine möglichst große Anzahl von Mitosen in den Schnitten zu erhalten, 
fixierte ich in der Hauptvegetationsperiode April bis Juni. Möglichst 
an den Spätnachmittagen wurden die Spitzen abgenommen, weitgehend 
entblättert und sofort fixiert. Später verwendete ich auch Material 
aus den Seitenknospen, weil Schnitte durch diese wegen des geringeren 
Plasmagehaltes der meristematischen Zellen durchsichtigere Bilder 
ergaben. 

Beim Fixieren und Färben bediente ich mich der von mir bei der 
Untersuchung der Solanum-Chimären erprobten Methode. Die Einzel- 
heiten darüber finden sich in meiner Arbeit von 1927, S. 188/189. Über 
die mit der differenzierenden Färbemethode gemachten Erfahrungen 
berichte ich in einem anderen Zusammenhang weiter unten. 


Beobachtungen am meristematischen Gewebe der Crataegomespili. 

Die beiden Gewebearten im Verbande der Solanum-Chimären ließen 
sich auf Grund von drei Kriterien gegeneinander abgrenzen. Das Nacht- 
schattengewebe hatte größere Zellen und Kerne als das von Solanum 
Lycopersicum; durch differenzierende Färbung konnten die größeren 
Nachtschattenkerne dunkler getönt werden; die Blattbildung aus Nacht- 
schattenzellen verlief etwas anders als die aus Tomatengewebe. Es galt 
nun zu untersuchen, ob diese unterscheidenden Merkmale sich auch bei 
den Crataegomespilis feststellen lassen. Die ersten dahingehenden Ver- 
suche zeigten aber gleich, daß die Crataegomespili in dieser Hinsicht sehr 
viel ungünstiger sind als die Solanum-Chimären. Das liegt wohl vor allem 
daran, daß die Elternarten der Crataegomespili einander systematisch 
näherstehen als die der WINKLERschen Pfropfbastarde. Trotzdem glaube 
ich, daß die Befunde an ihnen doch ausreichen, sichere Angaben über 
die Zusammensetzung auch dieser Bastarde zu machen. 

Zuerst wurde nach Größenunterschieden der Zellen und Kerne beider 
Gewebearten gesucht. Die ersten Schnittreihen durch Vegetationspunkte 
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von Crataegomespilus Dardari machten mich recht hoffnungsfreudig, 
zeigten sie doch auffällig, daß sich die beiden äußeren Schichten hin- 
sichtlich der Höhe der Zellen deutlich von dem tiefer liegenden Gewebe 
unterschieden. Um so größer war die Enttäuschung, als die Schnitte 
von Mespilus germanica einen sehr ähnlichen Zustand zeigten. 

Die vergleichende Betrachtung der Schnitte von Crataegomespilus 
Asnieresii und der von Crataegus monogyna ergab immer wieder, daß 
die Dermatogenzellen von Crataegus monogyna stets flacher und kleiner 
als die des Bastards waren. Mespilus-Zellen schienen im allgemeinen 
größer zu sein als solche von Crataegus. Endlich fiel mir auf, daß in den 
Meristemen der Eltern — besonders in dem von Crataegus — die Zellen 
der Subepidermalen größer waren als die des Dermatogens und die der 
tiefer liegenden Schichten. Diese lokal bedingten Besonderheiten erschwer- 
ten die ersten Untersuchungen sehr. Deshalb wurde schließlich versucht, 
die Zellgrößen innerhalb der einzelnen Schichten durch Messungen fest- 
zustellen. Ich verwendete dazu Zeiß’ Meßokular 7mal. Die Messungen 
wurden in gleicher Weise an medianen Schnitten von allen vier Arten 
vorgenommen, und zwar wurden die mittleren Zellhöhen des Dermatogens, 
der Subepidermalen und der III. Schicht gesondert ermittelt. Die metho- 
dische Durchführung geschah folgendermaßen: Der Abstand der peri- 
klinen Wände wurde gewöhnlich bei drei Zellen einer jeden Schicht 
festgestellt unter Schätzung auf Zehntel Skalenteile. Das arithmetische 
Mittel dieser drei Ablesungen wurde in # umgerechnet. Zur Messung 
wurden stets Zellen mit möglichst parallel gestellten periklinen Wänden 
ausgewählt, und zwar immer eine aus der Kuppe und je eine aus den 
Randgebieten rechts und links der Vegetationspunkte. Die Tabelle 1 
enthält für jede Art in der ersten Spalte unter Nr. die Bezeichnung 
der Schnittreihe, unter I., II., III. die bereits gemittelten Ablesungen 
in x für Dermatogen, Subepidermale und III. Schicht. 


















































Tabelle 1. 

Mespilus ger Cr 0 IY Crataeg. Asnieresii Crataeg. Dardari 
Nr. | 1.| um. [sm] Nr. | 1. | Nr. | I. | U0. [zo] Nr. | I. | 2. [rmm. 
23a | 9, 2As 2| 9,0 110,2 | 6,0 | ITId 1} 8,4| 9,0 | 6,0 
23b | 9,0) 1 2As 3} 9,9} 9,0 16,0 | IIId 2) 8,4) 9,6 | 6,0 
24 9,3} 11,1 2As 4| 9,6 | 9,0 16,0 | IIId 3| 9,0/10,5 | 5,7 
25 9,0! 10 2As 5! 9,9} 9,0 16,0 | ITId 4| 9,3/10,5 | 6,6 
27 9,0! 10 2As 6| 9,6 | 8,7 |6,0 | IIId 5| 9,0} 9,0 | 6,0 
28 9,0} 10 2As 8| 9,0 | 9,6 16,0 | IIId 6} 9,9/10,5 | 6,0 
29 8,7 2As11/10,2 10,5 | 7,2 | IIId 7| 9,0| 9,6 | 6,0 
30 9, 2As12| 9,0 | 9,6 15,7 | ITId 8|8,7| 9,3 | 6,0 
31 9, 2As13| 7,8 | 9,0 16,0 | Ild 3|9,0| 9,0 6,3 
III, 2 |9 2As14| 8,1 |10,2 16,6 | Ild 4|9,0| 9,0 | 6,0 
III, 3 | 9,0} 10, 2As18| 7,8 | 9,016,0 | 52 |9,0/10,5 | 6,0 
III, 4 | 9,0} 10. 2As19| 84| 9,0|6,0 | 56 | 8,4| 9,6 15,4 
| 6,9] 8,7 | 6,3 9,0| 9,3 | 6,0 9,0| 9,6 | 6,0 
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Die Ablesungen aus je 12 Serien sind wiedergegeben. Die unterste 
Reihe gibt die arithmetischen Mittel aller Ablesungen an. 

Was läßt sich nun diesen Zahlenangaben entnehmen ? Die Messungen 
an den beiden Elternarten bestätigen den Eindruck, daß die Zellen von 
Mespilus im Durchschnitt größer sind als die von Crataegus monogyna. 
Das trifft für alle drei. gemessenen Schichten zu. Die Zellen der Sub- 
epidermalen beider Arten sind höher als die der anderen Schichten. Das 
ist ganz besonders auffällig bei Crataegus monogyna, weil hier sowohl 
das Dermatogen wie auch die III. Schicht merklich flacher gebaut sind. 
Unter der Voraussetzung, daß die beiden Bastarde Periklinalchimären 
sind, mußte erwartet werden, daß in beiden die III. Schicht ebenfalls 
flach ist wie in Crataegus monogyna. Das wird voll bestätigt. Die 
III. Schicht von Mespilus ist durchschnittlich um 2 dicker als die 
beider Bastarde. Das Dermatogen in den Bastarden muß höher sein 
als das von Crataegus monogyna, jedoch hinsichtlich der Dicke überein- 
stimmen mit dem von Mespilus germanica. Wie die Messungen lehren, 
trifft auch das vollkommen zu. Da auch Crataegus monogyna eine ver- 
hältnismäßig dicke Subepidermale besitzt, sind alle vier Arten hinsicht- 
lich dieser Schicht nahezu gleichartig gestaltet. Die Differenzen im 
einzelnen sind leider so gering, daß die Messungen keinen Beweis dafür 
liefern können, daß die Subepidermale von Crataegomespilus Dardari 
aus Mespilus-Gewebe besteht. Zwar kommt der Durchschnittswert mit 
9,6 u dem von Mespilus recht nahe, und auch die Einzelwerte gehen hier 
häufiger über 10 « hinaus als bei Crataegus monogyna und bei Crataego- 
mespilus Asnieresii. Aber einwandfreie Beweiskraft haben diese Zahlen 
nicht. Demnach liefern diese Messungen nur zwei brauchbare Angaben 
über die Natur der Bastarde: 1. stimmt in beiden die II. Schicht mit 
der von Crataegus monogyna überein, und 2. haben beide ein Derma- 
togen wie Mespilus germanica. 

Die Versuche, mittels differenzierender Färbung die Chimärennatur 
beider Bastarde nachzuweisen, führten ebenfalls bis zu einem gewissen 
Grade zu brauchbaren Ergebnissen. Wie seinerzeit von mir selber (LANGE 
1927, S. 189) und später von Krüger (1932, S. 393) festgestellt wurde, 
können derartige Unterschiede nur in ganz jungem Gewebe befriedigend 
gut sichtbar gemacht werden. Diese Tatsache wurde an dem Material 
der Crataegomespili erneut bestätigt. Farbunterschiede zeigten sich nur 
an den Vegetationspunkten selber, an den jüngeren Höckern und im 
basalen Teil älterer Blattanlagen. Wirklich auffallend waren diese Farb- 
differenzen bei Crataegomespilus Asnieresii. Die Zellen des Dermatogens 
— und nur diese — zeigten in den reaktionsfähigen Zonen auffallend 
dunkler gefärbte Kerne und sehr viel helleres Plasma als die übrigen 
Zellen. Bei Crataegomespilus Dardari waren die Kerne des Dermatogens 
ganz wie bei dem anderen Bastard dunkler getönt. Die Kerne innerhalb 
der Subepidermalen erschienen zwar auch dunkler als die der tieferen 
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Schichten, die Farbdifferenz war jedoch weniger deutlich. Dagegen fiel 
auf, daB das Plasma in den beiden äuBersten Schichten sehr viel heller 
war als im zentral liegenden Gewebe. 

Die dritte Môglichkeit, Tatsachen für oder wider die Chimärentheorie 
der Crataegomespili beizubringen, lag — wie gesagt — in der Verfolgung 
der Blattbildungsvorgänge. Eine Untersuchung der einzelnen Entwick- 
lungsstadien war dazu notwendig. Die Ergebnisse darüber sind in den 
folgenden Abschnitten zusammengestellt. Es erscheint zweckmäßig, die 
oben mitgeteilten Feststellungen und die Ergebnisse aus der Unter- 
suchung der Blattbildungsvorgänge 
zusammenhängend später zu be- 
sprechen. 


Mespilus germanica. 
Mespilus germanica hat einen 
außerordentlich flachen Vegetations- 
punkt. Wie aus der Abb. 1, die den 
Zustand vor Beginn einer Blatt- 
entwicklung darstellt, erkennbar ist, 
Abb. 1. Mespilus germanica. Vergr. 300. sind die Zellen der II. Schicht fast 
genau in einer Ebene angeordnet. 
Eine schwache Wölbung der Oberfläche des Vegetationspunktes kommt 
gewöhnlich dadurch zustande, daß die Dermatogenzellen des Randes 
eine flachere Form besitzen. Die Mispel läßt außer dem Dermatogen 
ein 2—3schichtiges Periblem erkennen. In der IV. Schicht scheinen die 
Initialen zur Bildung des zentralen Gewebes zu liegen. 

Der Schnitt veranschaulicht gut die im vorhergehenden Abschnitt 
mitgeteilten Ergebnisse über die Zellgrößen im meristematischen Gewebe. 
In den beiden äußersten Schichten sind die Zellen beträchtlich höher 
als in dem übrigen Teil des meristematischen Gewebes. Besonders auf- 
fallend ist das hinsichtlich des Dermatogens. Hier bleibt diese Form- 
eigentümlichkeit auch während der Ausbuchtung der Blatthöcker noch 
lange erhalten, indessen die Zellen der II. Schicht im Scheitel der jüngsten 
Blattanlagen häufig eine erhebliche Höhenabnahme — vielleicht infolge des 
starken Druckes von innen her — erfahren. In diesem Stadium erscheinen 
die darunterliegenden Abkömmlinge der periklin geteilten Zellen der 
II. Schicht stärker vergrößert. 

Die Aufklärung der frühesten Entwicklungsvorgänge gestaltete sich 
sehr schwierig. Anstatt eines mehr oder weniger steilen Kegels entwickelt 
sich sofort ein Wall, der den Rest des Vegetationspunktes zu etwa 1/, 
seines Umfanges randwärts umlagert. Natürlich sind die Initialen, die 
ein so ausgedehntes Gebilde schaffen, sehr zahlreich. Da nun die Teilungs- 
vorgänge in den Randgebieten des Höckers anders zu verlaufen pflegen 
als in der medianen Region, waren die Anfangsergebnisse ziemlich 
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verwirrend. Besonders auffallend war, daB perikline Teilungen sich sehr 
viel häufiger in der IL. als in der III. Schicht zeigten. Als charakteristisch 
dafiir mag Abb. 3 gelten. In der II. Schicht randwärts finden sich bereits 
geteilte Zellen zwischen noch ungeteilten verstreut. Die Teilungsvor- 
gänge schreiten vom Rand zur Mitte hin vor, was die Mitose veranschau- 
licht. In Abb. 2 dagegen ist die II. Schicht noch vollkommen ungeteilt ; 





Abb. 2. Abb. 3. 
Abb. 2 und 3. Mespilus germanica. Vergr. 300. 


statt dessen hat sich in der III. ein Teilungszentrum gebildet. Hier sind 
aus einer Zelle — ahnlich wie bei einer Furchung — bereits vier Tochter- 
zellen entstanden (bei a). .AuBerdem lassen manche Schnitte deutlich 
erkennen, daß der erste Anstoß zur Blattbildung von periklinen Teilungen 
innerhalb der IV. Schicht ausgeht. Wie aus Abb. 4 ersichtlich ist, können 
derartige Teilungen in der IV. verspätet, also nach dem Aufspalten der 
III. und der II. Schicht eintreten. 
Es sei jedoch vorweg bemerkt, daß 
die IV. Schicht keinen Anteil mehr 
an der Ausbildung des Blatthöckers 
hat, also nicht mehr in diesen mit 
einwächst. Die Abb. 4 veranschau- 
licbt ein Entwicklungsstadium, das 
auf den Anfang der Blattbildung 
unmittelbar folgt. Deutlich ist zu er- 
kennen, daß die Schichten II und III 
etwa gleichzeitig periklin aufspalten. Abb. 4. Mespilus germanica. Ve 
Im Randgebiet der II. Schicht sind 

vier Zellen periklin aufgespalten; ganz am Rande (bei /) ist die äußere 
Tochterzelle bereits antiklin geteilt. Darunter ist die III. Schicht eben- 
falls in Teilung gegangen. Die Gruppen c, d und e sind sicherlich Ab- 
kömmlinge je einer Mutterzelle. Ich möchte erwähnen, daß der Schnitt 
zweifellos etwas schräg geführt ist, wodurch von der Gruppe c nur mehr 
oder weniger Reststücke stehengeblieben sind. In der Schnittreihe 
zeigten mehrere Schnitte sehr ähnliche Bilder, woraus hervorgeht, daß 
die Entwicklung bereits einen größeren Sektor des Vegetationspunktes 
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erfaBt hatte. Das für mich Uberraschende an diesem Befunde war das 
frühe Aufspalten der II. Schicht; mußte es danach doch sehr zweifelhaft 
sein, ob die III. überhaupt an der Höckerausbildung beteiligt werde oder 
nicht etwa jetzt schon an der Mitwirkung verhindert sei, zumal die erste 
schwache Andeutung der Auswölbung offenbar nur durch die Gruppe c 
hervorgerufen wird. 

Deshalb mußte das nächste Entwicklungsstadium ganz besonders 
sorgfältig untersucht werden. Zur Veranschaulichung sollen die Abb. 5 
und 6 dienen, die zwei nebeneinander liegende Schnitte aus einer Reihe 
darstellen. Für unsere Frage von entscheidender Wichtigkeit ist die 
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Abb. 5. Abb. 6. 
Abb. 5 und 6. Mespilus germanica. Vergr. 300. 


Tatsache, daB das Aufspalten in der II. Schicht überhaupt keine Fort- 
schritte gemacht hat. Genau wie in Abb. 4 sind erst nur vier ihrer Rand- 
zellen periklin geteilt. Dagegen sind in der III. und auch in der IV. Schicht 
sowohl perikline wie antikline Teilungen außerordentlich schnell auf- 
einander gefolgt. Auf Grund zahlreicher Beobachtungen an ähnlichen 
Stadien möchte ich annehmen, daß die Schnittführung hier nicht genau 
median ist. Schnitt 5 ist scheitelwärts im Raume von a und b, Schnitt 6 
randwärts im Gebiet von c—e median. In den Abbildungen ist durch 
entsprechende Wandverstärkung verdeutlicht worden, wie die einzelnen 
Zellgruppen zusammengehören. Im mikroskopischen Bild ist diese 
Zusammengehörigkeit recht gut zu erkennen. Betrachten wir zunächst 
den Zustand der III. Schicht: Ein Vergleich mit Abb. 4 lehrt, daß das 
perikline Aufspalten der Schicht nach der Mitte des Vegetationspunktes 
hin weitere Fortschritte gemacht haben muß; denn während man dort 
drei zusammengehörige Gruppen (c—e) erkennen konnte, zählt man 
hier wenigstens fünf (a—e). Aus den Zellen a und 6 in Abb. 4 sind hier 
bereits Gruppen von vier und mehr Zellen geworden. Beide Gruppen 
sind aber noch zweischichtig. Im Schnitte 5 fallen die oberen Tochter- 
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zellen durch ihre GrôBe auf, man darf wohl vermuten, daB ihr weiteres 
Aufspalten kurz bevorstand. Die dariiberliegenden Zellen der II. Schicht 
sind auffallend flachgedriickt. Trotzdem ist die Höckerwölbung in 5 
ausgeprägter als in 6. Die randwärts liegenden Teile der III. Schicht 
zeigen ihre übersichtlichste Anordnung in Abb. 6. Ebenso ist sie hier 
periklin am weitesten aufgespalten. Drei Tochterschichten sind nahezu 
vollständig fertig ausgebildet. Durch die Mitose in der d-Gruppe wird 
veranschaulicht, daß die dritte Teilschicht durch periklines Aufspalten 
der äußeren Zellenlage entsteht. 

Im c-Block bei c’ ist bereits wiederum ein perikliner Teilungsschritt 
durchgeführt. Es bestätigt sich damit, daß der Initialcharakter der 
jeweils äußersten Lage zukommt. Der 7 
Zustand der IV. Schicht ist in diesem kan 
Stadium sehr übersichtlich und ein- 
deutig. Unterhalb des Höckers bildet 
sie einen doppelschichtigen Sockel. Von 
f—i haben sich aus jeder Ursprungs- 
zelle durchweg vier Tochterzellen ge- 
bildet. Das darüberliegende dicke Pol- 
ster der III. Schicht verhindert je- 
doch ein Einwölben in den Höcker. 

Die Abb. 7 veranschaulicht die nächstältere Entwicklungsstufe. Die 
in Abb. 5 vorgenommene Gruppierung läßt sich auf das hier wieder- 
gegebene Schnittbild noch mühelos übertragen und ist durch die ent- 
sprechende Benennung (a—e) veranschaulicht. Unmittelbar in der 
Höckerwölbung liegen die Gruppen a und b. Scheitelwärts davon erkennt 
man einen weiteren Teilungsblock, den ich mit a’ bezeichnet habe, um 
damit anzudeuten, daß das Aufspalten hier erst spät, nach der Aus- 
wölbung des Höckers erfolgt ist. Bei Betrachtung der übrigen Gruppen 
lassen sich einige weitere Teilungsvorgänge erkennen. Die Aufspaltung, 
die nach Abb. 5 durch die Mitose bei c’ bereits eingeleitet war, ist hier 
nun vollkommen durchgeführt. Aus der ursprünglichen III. Schicht sind 
durch periklines Spalten hier vier Teilschichten entstanden, die sich von 
b—e erstrecken. Der Verlauf der Wände läßt noch unschwer erkennen, 
daß die letzten Teilungen in der peripher gelegenen Teilschicht statt- 
gefunden haben. Wiederum fällt die zu äußerst liegende Zelle im b-Block 
durch Größe und Form auf. Es kann wohl nicht zweifelhaft sein, daß 
wir in ihr die Initiale zu sehen haben, die das weitere Ausbuchten des 
Höckers veranlassen wird. Besonders wichtig ist, daß aus der Betrach- 
tung der II. Schicht festgestellt werden muß: diese Schicht ist auch 
jetzt noch fast völlig ruhend geblieben. Immer noch sind erst einige 
Randzellen einmal periklin gespalten. In den nach außen liegenden 
Tochterzellen sind — wohl veranlaßt durch Spannungen, die von der 
Auswölbung herrühren — einige antikline Wände zwischengeschaltet 





Abb. 7. Mespilus germanica. Vergr. 300. 
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worden. Daß die mit + bezeichnete Zelle aus der II. Schicht entstanden 
sei, kann jedenfalls aus dieser Abbildung nicht gefolgert werden; denn 
dann müßten auch die beiden rechts benachbarten Zellen gleichen Ur- 
sprungs sein, und das ist auf Grund des Wandverlaufes sicher nicht 
anzunehmen. Zu erwähnen bliebe noch, daß eine Auswölbung der 
IV. Schicht nicht zu erkennen ist. Offenbar ist es bei der einmaligen 
Aufspaltung dieser Schicht geblieben. Eine Reihe ihrer Zellen haben 
sich im Verein mit Abkömmlingen der III. Schicht stark in die Länge 
gestreckt. Sie beteiligen sich also mit an der Ausbildung des in den Höcker 
führenden Prokambiumstranges. 

Aus den mitgeteilten Ergebnissen läßt sich eine klare Gesetzmäßig- 
keit bei den ersten Entwicklungsvorgängen ableiten. Die III. Schicht 
spaltet fortgesetzt peri- 
klin auf. Die II. Schicht 
verdoppeltan derHöcker- 
seite nur erst einige ihrer 
Randzellen. Infolge der 
Zellhäufung durch Tei- 
lungen in der III. Schicht 
werden die beiden äuße- 
ren Schichten immer stär- 
ker ausgebuchtet, wo- 
durch sich eine erste 
Andeutung des Höckers 
ergibt. Zwischen diesem 
Höcker und dem Rest des Vegetationspunktes wird immer deutlicher 
eine Beuge sichtbar. Die unmittelbar unter der II. Schicht liegenden 
Abkömmlinge der III. Schicht tragen den Initialcharakter. Sie teilen 
sich fortgesetzt periklin und natürlich auch antiklin weiter und liefern 
dadurch die Zellen für das Innere des Zapfens. 

Daß die Wachstumsvorgänge in der geschilderten Weise noch eine 
Weile so weiter vor sich gehen, beweist Abb. 8, die einen ganz medianen 
Schnitt durch einen älteren Höcker darstellt. In diesem Schnitt erkennen 
wir in dem eigentlichen Höcker 7—8 Schichten, die sich ohne weiteres 
als Abkömmlinge der III. Schicht erweisen. Ohne viel Mühe lassen sich 
auch jetzt noch die in den früheren Schnitten gezeigten Gruppen um- 
reißen (durch besondere Linienverstärkung ist das in der Abbildung 
versucht worden). Wenn gegen diese Auffassung ein Einwand möglich 
ist, so könnte es meines Erachtens nur der sein, daß die innersten Lagen 
— durch die Linie / angedeutet — der Schicht IV zuzurechnen wären. 
Für diese Auffassung könnte die Tatsache sprechen, daß es sich um ein 
noch recht frühes Entwicklungsstadium handelt. Ist doch die Höcker- 
beuge kaum deutlicher als in Abb. 7! Benutzt man jedoch die Anord- 
nung der Zellwände als entscheidendes Kriterium der Zuordnung, so 








Abb. 8. Mespilus germanica. Vergr. 300. 
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kann man nur zu der ersteren Auffassung kommen. Fiir unsere Unter- 
suchung ist es jedoch ziemlich gleichgiiltig, welcher Schicht die in Frage 
stehenden Zellen tatsächlich entstammen; denn in jedem Falle wird der 
IV. Schicht kein wesentlicher Anteil an der Hôckerbildung zufallen. 
Äußerst wichtig dagegen ist die Abgrenzung der II. von den Abkömm- 
lingen der III. Schicht. Dies dürfte kaum anders möglich sein, als in 
der Abbildung angedeutet wurde. Wir erkennen, daß Schicht II weiter 
in Ruhe geblieben ist bis auf die Zelle m hinter der Beuge; sie wurde 
periklin geteilt. 

An dieser Stelle muß jedoch darauf hingewiesen werden, daß nur 
die wirklich medianen Schnitte die II. Schicht als völlig unbeteiligt 
erscheinen lassen. In den Randschnitten ist ihre Beteiligung sehr viel 
kräftiger. Wie eingangs bereits erwähnt, entwickelt sich von Anfang an 
ein breiter, den Rest des Vegetationspunktes weit umwallender Höcker. 
Die bisher geschilderten Entwicklungsvorgänge gelten lediglich für die 
mediane Ebene. Es war sehr schwierig, die vorgetragene Erkenntnis zu 
gewinnen, weil in jeder Schnittreihe zahlreiche Schnitte völlig andere 
Bilder zeigen, durch die der Zweifel an den gewonnenen Anschauungen 
immer wieder geweckt wurde. In nahezu neun von zehn Bildern einer 
Schnittreihe erscheint die Rolle der II. Schicht durchaus nicht so neben- 
sächlich, wie man nach den bisher gezeigten Abbildungen annehmen 
muß. In allen nichtmedianen Schnitten beobachtet man von den aller- 
ersten Entwicklungsstufen an ein kräftiges Aufspalten der II. Schicht. 
Wohl bleibt die Zweischichtigkeit durch mehrere Entwicklungsstufen 
hindurch ziemlich unverändert bestehen; sie reicht aber überall — außer 
im medianen Schnitt natürlich — über den Scheitel des Höckers hinüber. 
In sehr vielen Fällen ist es recht schwer zu entscheiden, ob die darunter- 
liegenden Zellen der II. oder der III. Schicht zugerechnet werden müssen. 
So klare Bilder, wie beispielsweise Abb. 8 eines wiedergibt, worin die 
Herkunft der einzelnen Zellen leicht abzulesen ist, sind nur bei ganz 
medianer Schnittführung möglich, die aber naturgemäß um so seltener 
wird, je weiter die Ausbildung des Höckers fortschreitet. 

Eine weitere methodische Schwierigkeit stellt sich mit dem nächst- 
älteren Stadium ein, die an Hand von Abb. 9 vorweg besprochen werden 
soll. Als Merkzeichen für die Zugehörigkeit der Zellen zu bestimmten 
Schichten waren in der Hauptsache zwei zu verwenden. Aus der Richtung 
der Kernspindeln, aus der Lage der Anaphasen und aus dem Verlauf der 
jüngsten Wände läßt sich die Herkunft der jüngeren Zellen ohne weiteres 
erkennen. Die andere Möglichkeit besteht darin, aus der schichtweisen 
Anordnung Schlüsse auf die Herkunft zu ziehen, die um so sicherer 
sind, je weniger Lageveränderungen vorgekommen sind, und je lücken- 
loser die Entwicklungsstufen aufgezeigt werden können. So kann bei- 
spielsweise kein Zweifel darüber bestehen, daß in Abb. 8 die beiden 
Zellen bei a’ durch Teilung einer Zelle der III. Schicht entstanden sind. 
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Auch die weiter links liegenden Zellen miissen auf ganz die gleiche Weise 
gebildet worden sein. Damit hat sich die urspriingliche Schicht hier in 
zwei Teilschichten aufgelést. Ebenso sicher und zweifelsfrei ergibt sich, 
daB diese Teilschichten vom Punkte a an jede fiir sich wieder in neue 
Teilschichten aufgespalten sind. Mit der Abb. 9 ist jedoch eine Ent- 
wicklungsstufe erreicht, wo das letztere Merkzeichen seine Anwendbarkeit 
mehr und mehr verliert, da auBer den Teilungen andere Wachstums- 
erscheinungen, wie Zellstreckung und gleitendes Wachstum, die urspriing- 
liche Lagerung der Zellen verändern. Die vergleichende Betrachtung der 
Abb. 8 und 9 lehrt, daB trotz des Fortschrittes in der Entwicklung bei 
Abb. 9 die Zahl der Zellen nicht entsprechend größer geworden ist. Am 
Dermatogen und an der 
II. Schicht ist das ohne 
weiteres zu erkennen. 
Besonders wesentlich ist 
die andere Tatsache, daß 
die Übersichtlichkeit des 
tieferliegenden Gewebes 
außerordentlich stark ge- 
stört worden ist. In die- 
sem älteren Stadium spal- 
tet die III. Schicht beim 
Übergang in den Höcker 
nicht wie in Abb. 8 all- 
Abb. 9. Mespilus germanica. Vergr. 300. mählich, erst in zwei, 
dann in vier und mehr 
Teilschichten auf. Hier erscheinen sofort und unvermittelt 4 bis 
6 Teilschichten übereinander. Die Abgrenzung der Abkömmlinge der 
III. Schicht gegen die der IV. läßt sich nicht mehr zweifelsfrei durch- 
führen. Es muß fraglich bleiben, ob die verstärkt oder die gestrichelt 
gezeichnete Linie die ursprüngliche Grenze angibt. In diesem Stadium 
konnten derartige ,,Regelwidrigkeiten“ bei der Aufteilung der III. Schicht 
häufiger beobachtet werden. Durch Wiedergabe der Abb. 9 sollte das 
Kritische dieses Stadiums besonders augenfällig gemacht werden. 

Für unsere Untersuchung wesentlich ist die Feststellung der Grenze 
zwischen der II. und der III. Schicht. Dafür scheint mir die Abb. 9 
besonders wertvoll zu sein. Es ergibt sich, daß auch jetzt noch der bereits 
bekannte Zustand der II. Schicht nahezu unverändert geblieben ist. An 
der Außenseite des Höckers sind immer nur erst 5—6 Zellen einmal peri- 
klin geteilt. Infolge der größeren Höhe des Zapfens erscheinen diese 
Zellen mehr gestreckt, vereinzelt sind auch antikline Wände zwischen- 
geschaltet worden. 

Etwas Neues im Verhalten der Schicht zeigt sich hier aber an der 
Innenseite des Höckers. Bereits bei Besprechung der Abb. 8 wurde 
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darauf aufmerksam gemacht, daß eine einzelne Zelle m an der Höcker- 
innenseite periklin aufgespalten war. In Abb. 9 erscheinen an derselben 
Stelle bereits zwei Zellen in gleicher Weise aufgeteilt. Die der II. Schicht 
zugehörige Zelle in der Wölbung des Höckers ist jedoch noch ungeteilt 
geblieben. Daß die mit + bezeichnete Zelle nicht etwa aus der II., 
sondern aus der III. Schicht entstanden ist, scheint mir außer Zweifel 
zu sein. Es sind jetzt noch die für dieses Stadium charakteristischen 
Entwicklungsvorgänge innerhalb der III. Schicht zu besprechen. Wie 
bereits erwähnt, sind für die Ausfaltung des Höckers zunächst wesentlich 
Zellstreckung und gleitendes Wachstum verantwortlich. Welchen Anteil 
die Zellvermehrung an der Weiterentwicklung gehabt hat, läßt sich des- 
halb nicht zweifelsfrei feststellen, weil die genaue Grenze der III. Schicht 
nach innen zu nicht mehr sicher zu 
erkennen ist. Unter der Annahme, 





Abb. 10. Abb. 11. 
Abb. 10 und 11. Mespilus germanica. Vergr. 300. 


daß die gestrichelte Linie diese Grenze richtig wiedergibt, hätte eine 
Zellvermehrung durch perikline Teilungen in erheblichem Maße statt- 
gefunden. Durch die Abbildung wird die frühere Mitteilung bestätigt, 
daß diese Wachstumsvorgänge vorzugsweise in der zu äußerst liegenden 
Teilschicht vor sich gehen. Die darin erkennbaren zahlreichen periklinen 
Wände in noch ungestörter Lagerung sind ein klarer Beweis dafür. 
Sowohl in Abb. 8 wie auch in Abb. 9 fällt je eine Zelle (jedesmal mit 
+ bezeichnet) durch ihre Form auf. Es ist zweifellos die Initiale, von 
der das Einwachsen der III. Schicht in den Höcker wesentlich bedingt 
ist. Die Durchmusterung vieler Schnittreihen, die ähnliche Stadien 
zeigten, ergab, daß es sich immer nur um eine einzige Initiale handeln 
kann, denn in allen Nachbarschnitten hat die II. Schicht über die gesamte 
Kuppe hinüber bereits zwei Lagen. 

Als Beispiel dafür bringe ich die Abb. 10 und 11. Abb. 10 gibt den 
medianen, Abb. 11 den unmittelbar benachbarten Schnitt wieder. Der 
Höcker hier ist wenig mehr hochgewölbt als der in Abb. 9. Die Gewebe- 
verteilung ist noch ganz ähnlich. Bestimmend für die Wiedergabe ist, 
wie gesagt, die Tatsache, daß die erwähnte Initiale der III. Schicht 
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besonderer Berücksichtigung bedarf. Der durch Abb. 11 dargestellte 
Nachbarschnitt zeigt ganz zweifelsfrei an, daß hier bereits die III. Schicht 
aus dem Höckerscheitel weggedrängt ist. Die Subepidermale ist über 
den gesamten Höcker hinüber einmal wenigstens periklin aufgespalten. 
Am Außenrand des Höckers ist sie bereits dreischichtig geworden. 

Überblicken wir die bisher beschriebenen Entwicklungsvorgänge, so 
läßt sich zusammenfassend sagen, daß das für einen jungen Höcker 
erforderliche Zellenmaterial zur Hauptsache von der III. Schicht geliefert 
wird. Im Dermatogen entstehen ausschließlich antikline Wände. In der 
Subepidermalen teilen sich 5—6 randwärts gelegene Zellen einmal peri- 
klin, die beiden dadurch entstandenen Teilschichten liegen nach Auf- 
richtung des jungen Höckers an dessen Außenrande. Die Aufteilung 
der Subepidermalen am Innenrande der Blattanlage beginnt erst, nach- 
dem der Höcker sich deutlich sichtbar vom Vegetationspunkt abhebt. 
Ein bis zwei unmittelbar im Scheitel des Höckers liegende Zellen der 
II. Schicht erscheinen im medianen Schnitt zunächst noch ungeteilt; in 
allen Randschnitten werden auch sie frühzeitig periklin aufgespalten. 
Die III. Schicht spaltet in eine größere Anzahl von Teilschichten auf; 
die periklinen Teilungen erfolgen vorzugsweise in der jeweils am weitesten 
nach außen liegenden Teilschicht. Die Abkömmlinge gestalten sich zu 
einem „Innenhöcker‘‘ aus, dessen oberste Zelle Initialcharakter hat; von 
ihr hängt das weitere Einwachsen wesentlich mit ab. 

Die Untersuchung der nun folgenden Entwicklungsvorgänge wäre 
einfach, wenn die erwähnte Initiale mit ihren Abkömmlingen durch 
irgendwelche Sondermerkmale erkennbar bliebe. Da das im artreinen 
Gewebe jedoch nicht der Fall ist, da außerdem ein planmäßiger Zu- 
sammenhang des Gewebes der III. Schicht nicht mehr erkennbar ist, ver- 
liert die bisher verfolgte Untersuchungsmethode ihre Beweiskraft. Da 
jedoch gezeigt werden konnte, daß die II. Schicht bis zu der besprochenen 
Entwicklungsstufe hin relativ ungestört blieb, ihre Zellen in der Mediane 
des Höckers überhaupt noch nicht periklin aufgespalten wurden, läßt 
das weitere Verhalten gerade dieser Zellen Schlüsse auf die Weiterent- 
wicklung der III. Schicht zu. Unterbleibt nämlich ein periklines Auf- 
spalten der erwähnten Zellen, so muß ein weiteres Einwachsen der 
III. Schicht angenommen werden. Da es jedoch schwer ist, sicher den 
medianen Schnitt anzugeben, die Randschnitte — wie erwähnt — sämt- 
lich das Aufspalten der Subepidermalen erkennen lassen, so bleibt auch 
diese mehr indirekte Methode unsicher. Wenn in allen Schnitten einer 
Reihe ein Aufspalten der II. Schicht beobachtet wird, so muß allerdings 
daraus gefolgert werden, daß nun der Zustand erreicht ist, bei dem die 
Initiale der III. Schicht abgelöst ist durch eine solche der II. Das scheint 
bei dem Stadium der Fall zu sein, das durch Abb. 12 wiedergegeben ist. 
Derjenige Schnitt wurde abgebildet, den ich einmal nach seiner Form 
und zum andern nach seiner Lage innerhalb der Schnittreihe für den 
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medianen halten mußte. Er zeigt eine Spitzengruppe a von vier Zellen, 
die ich mir so entstanden denke: In der Subepidermalen ist zunächst 
eine perikline Wand gebildet worden; jede der Tochterzellen wurde anti- 
klin geteilt, darauf spaltete die innere Lage der vier Zellen wiederum 
periklin. Weil in allen anderen 
Schnitten der Reihe ein sehr ähn- 
licher Zustand vorgefunden wurde, 
muß angenommen werden, daß der 
Anteil der III. Schicht an diesem 
Höcker höchstens so groß sein 
kann, wie durch die verstärkte 
Linie angedeutet wurde. 

Damit wäre denn festgestellt, 
daß bei Mespilus germanica die 
III. Schicht sicherlich an der Aus- 
bildung des Blatthöckers beteiligt 
ist. Aus der Tatsache, daß sie ver- 
hältnismäßig früh aus der Spitze 
des Höckers weggedrängt wird, 
folgt keineswegs, daß ihr Anteil an der endgültigen Ausgestaltung des 
Blattes bedeutungslos wäre. Das soll in einer zusammenfassenden 
Besprechung näher begründet werden. 





Abb. 12. Mespilus germanica. Vergr. 300. 


Crataegus monogyna. 

Der Vegetationspunkt von Crataegus monogyna unterscheidet sich 
nach Form und Größe nicht wesentlich von dem von Mespilus germanica. 
Alles was dort über das Aussehen des medianen Schnittes gesagt worden 
ist, kann ebenso für Crataegus monogyna gelten. Die Abb. 13 stellt einen 
medianen Schnitt durch einen Vegetationspunkt dar. Die auffallend 
flache Form bildet durchaus die Regel. Wie im dritten Abschnitt aus- 
geführt wurde, unterscheidet sich Crataegus monogyna von Mespilus ger- 
manica durch ein niedrigeres Dermatogen. Abweichungen sind so selten, 
daß die beiden Arten an den Schnitten richtig erkannt werden konnten. 
weiter war mir immer wieder aufgefallen, daß das Maschenwerk der 
Zellen im Plerom von Crataegus feiner erschien als in dem von Mespilus. 

Im folgenden sollen nun die Blattbildungsvorgänge in der bei Mes- 
pilus durchgeführten Weise beschrieben werden. Abb.13 zeigt links den 
Beginn der Entwicklung. Die Blattbildung setzt mit periklinen Teilungen 
vom Rande des Vegetationspunktes her ein. Die entsprechend angelegten 
Wände sind in den Randzellen der II., III. und IV. Schicht zu erkennen. 
In der II. Schicht sind erst zwei Zellen aufgeteilt, in der IV. zwei oder 
drei. In der III. Schicht sind ebenfalls drei Zellen periklin geteilt. Zen- 
tralwärts von diesen Zellen ist eine vierte noch einfach, die darauffolgende 
ist wiederum geteilt. — Die nächste Entwicklungsstufe zeigt Abb. 14. 
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Am Gesamtbilde fällt die starke Wölbung des Vegetationspunktes auf. 
Offenbar war er im schnellen Wachstum begriffen. Das wurde be- 
stätigt durch die in der Schnittreihe häufig auftretenden Mitosen. Auch 
die Großlumigkeit des zentralen Gewebes in der Mitte des Vegetations- 
punktes scheint darauf hinzudeuten. An der Blattausgestaltung ist der 
Anteil der III. Schicht in 
diesem Stadium auffal- 
lend groß. Dieser Schnitt 
zeigt nun keineswegs 
eine Ausnahmeerschei- 
nung. Da die in ihm 
sichtbare Entwicklungs- 
stufe verhältnismäßig 
leicht auffindbar ist, be- 
sitze ich gerade davon 
eine größere Anzahl 
brauchbarer Schnitte. In allen ohne Ausnahme zeigte sich derselbe 
Zustand. Die III. Schicht ist ganz überwiegend an der Aufspaltung be- 
teiligt. Die Entwicklung verläuft so, daß genau im medianen Schnitt 
der Anlage die II. Schicht häufig vollständig im Ruhezustand befindlich 
beobachtet wurde. Höchstens sind einige wenige Zellen in der Über- 
gangszone zwischen dem Vegetationspunkt und einer älteren Blattanlage 
periklin aufgespalten. Jedoch 
mehr als drei periklin geteilte 
Zellen findet man hier eigentlich 
in diesem Stadium nie. Dagegen 
spaltete die III. Schicht außer- 
ordentlich lebhaft auf. Ihre Ab- 
kömmlinge sind häufig recht groß; 
dagegen erscheint das benach- 
barte Gewebe sowohl der II. wie 
auch der IV. Schicht meistens zu- 
sammengepreßt. Auch bei Cratae- 
gus monogyna ist die Auffindung 
der Grenze zwischen der III. und IV. Schicht in diesem Stadium häufig 
nicht leicht. In letzterer konnten perikline Avfspaltungen sicher beob- 
achtet werden; die davon betroffenen Zellon lagen regelmäßig ganz 
am Rande des Vegetationspunktes. Ihre Tochterzellen strecken sich 
alsbald in die Länge, um an der Anlage des Prokambiumstranges mit- 
beteiligt zu werden. 

Es ist hervorzuheben, daß die hier zu besprechende Entwicklungs- 
stufe bei Crataegus wenn auch nur wenig, so doch nachweisbar anders 
ist als bei Mespilus. Wohl spaltete auch dort die III. Schicht erst in 
zwei, später in mehr Schichten auf, gleichzeitig wurden jedoch die II. 








Abb. 14. Crataegus monogyna. Vergr. 300. 
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und IV. Schieht ebenfalls mit aufgeteilt. Besonders innerhalb der Sub- 
epidermalen stellte sich die Doppelschichtigkeit in 5—6 Randzellen sofort 
ein. Bei Crataegus monogyna ist in diesem Stadium die II. Schicht 
meistens noch völlig ungeteilt. Derselbe Zustand bleibt auch noch weiter- 
hin erhalten. Auch wenn aus den Abkömmlingen der III. Schicht drei 
Lagen von Tochterzellen durchgehend angelegt sind, verbleibt die II. Schicht 
immer noch in Ruhe. Allerdings muß hier 
die Einschränkung gemacht werden, daß 
der beschriebene Zustand nur für einen 
ganz medianen Schnitt Geltung hat. In 
Schräg- und Randschnitten findet man 
die II. Schicht viel weitergehend aufge- 
teilt. Dieses Ergebnis kann man gerade- 
zu als Merkzeichen beim Bestimmen des / 
medianen Schnittes benutzen. Der hier in Abb. 15. Fa Fa 
Abb. 14 wiedergegebene Schnitt ist nicht a 

genau median. Er wurde für die Wiedergabe dem medianen Nachbar- 
schnitt vorgezogen, weil durch die Mitose das Fortschreiten der periklinen 
Spaltung in der II. Schicht veranschaulicht werden sollte und weil er 
auch noch eine bequeme Übersicht über die Verhältnisse in der III. Schicht 
gestattet. Ohne Schwierigkeit lassen sich vier Gruppen (a—d) abgrenzen ; 
jede einzelne entstammt einer besonderen Ursprungszelle. Die c- und 
d-Gruppen sind bereits 3—4schich- 
tig, die letzten Aufspaltungen dürf- 
ten auch hier vorzugsweise in der 
äußeren Lage erfolgt sein. 

Das eben über die Wachstums- 
erscheinungen in der II. und 
III. Schicht Gesagte möchte ich an 
einigen Schnitten zeigen, die ein 
und derselben Reihe entstammen. 
Durch die Abb. 16 und 17 werden 
die nahezu medianen, durch Abb. 15 
und 18 die einander entsprechenden Randschnitte wiedergegeben, d.h. 
Nr. 15 geht in der Schnittreihe Nr. 16 unmittelbar voraus, Nr..18 
ist der übernächste Schnitt nach Nr. 17. Die Betrachtung der medianen 
Schnitte lehrt, daß die II. Schicht nahezu unverändert geblieben 
ist. Die periklinen Aufspaltungen finden sich nur in den Randpartien, 
in Abb. 16 sind erst vier Zellen dieser Schicht aufgespalten, in 
Abb. 17 etwa gleichviele. Diese haben hier scheinbar durch Druck eine 
Pressung und Verlagerung erfahren. In den durch die Abb. 15 und 18 
dargestellten beiderseitigen Randabschnitten ist die Aufspaltung der 
IL. Schicht sehr viel stärker erfolgt. In beiden Schnitten sind die peri- 
klinen Wände bis zur Auswölbungsstelle des jungen Höckers hinauf 








Abb. 16. Crataegus monogyna. Vergr. 300. 


Planta Bd. 20. 2 











18 F. Lange: Uber die Blattentwicklung 


fertig angelegt. Die dadurch entstandenen Tochterzellen sind in der 
Randzone bereits wieder periklin geteilt, bei Schnitt 15 einmal in der 
äußeren Lage (bei +), in Abb. 18 außerdem noch in den nach innen 
abgegebenen Tochterzellen bei ++. Basalwärts hat die Subepidermale 
in dem einen Randschnitt drei, in dem anderen bereits vier Teilschichten 
gebildet. Die III. Schicht ist 
dagegen in diesen Schnitten viel 
weniger aufgespalten. Die Auf- 
einanderfolge der einzelnen Tei- 
lungsschritte läßt sich am be- 
quemsten aus Abb. 16 ablesen. 
Es sind zwei Teilschichten ent- 
standen; der Wandverlauf in 
ihnen läßt darauf schließen, daß 
aus ursprünglich fünf Zellen die 
7 Gruppen a’—d entstanden sein 
Abb. 17. Crataegus monogyna. Vergr. 300. Könnten. Für die c-Gruppe ist 
das außer allem Zweifel, weil in 
der nach außen liegenden Zelle die Antikline noch fehlt. Bemerkens- 
wert ist die in der a’-Gruppe angeschnittene Mitose. Ihr Auftreten 
bedeutet eine Besonderheit, da gewöhnlich das perikline Aufspalten in 
diesem Bereich innerhalb der äußeren Teilschicht zu erfolgen pflegt. 
Dieser Befund ist für die Deutung der nächstälteren Entwicklungsstufen 
insofern wichtig, als er einen Anhalts- 
punkt für die Grenze zwischen der III. 
und der IV. Schicht liefert. Er lehrt 
nämlich, daß die Auswölbung nahezu 
ausschließlich durch das Wachsen der 
III. Schicht verursacht wird. 

Daß nicht die Abb. 16, sondern die 
folgende Abb. 17 den medianen Schnitt 
wiedergibt, erkennt man außer an der 
/ stärker angedeuteten Auswölbung be- 

a © ‘sn sonders deutlich an dem Zustande der 

III. Schicht. Von der Auswölbungsstelle 
an abwärts ist die Dreischichtigkeit vollendet. In der d-Gruppe erscheinen 
bereits vier Lagen. Die Auffindung und Festlegung der in Abb. 16 
erkannten Gruppen gelingt mühelos, wenn man von der Auswölbungs- 
stelle an beginnt. Es kann kein Zweifel darüber sein, daß die Ausbildung 
der Innenmasse junger Anlagen im wesentlichen von der b-Gruppe über- 
nommen wird unter Beteiligung der einen Hälfte der a-Gruppe. Die 
weiter randwärts liegenden c- und d-Gruppen sind bereits recht weit 
entwickelt. Das wird verständlich, wenn man bedenkt, daß ihnen die 
Aufgabe zufällt, das Prokambium und damit die Zufuhrwege zu der 
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Blattanlage zu entwickeln. In Abb. 16 war mit der Gruppe a’ die Auf- 
spaltung in Richtung zur Scheitelmitte beendet. Der mediane Schnitt 
lehrt nun, daB die periklinen Teilungen noch näher an die Mitte des 
Vegetationspunktes heranreichen. Es findet sich hier eine weitere Gruppe 
a”. Die beiden Randschnitte veranschaulichen recht gut bereits früher 
Gesagtes. Das starke Aufspalten der III. Schicht ist auf eine schmale 
Zone in der Medianebene des Höckers beschränkt. Während sich die 
III. Schicht in den beiden medianen Schnitten als dreischichtig erwies, 
ist hier durchweg ihre Doppelschichtigkeit eben noch erreicht. An einer 
Stelle nur — bei b in Abb. 18 — besteht ein dreischichtiger Block. Ferner 
zeigen die Randschnitte, daB der mehrschichtige Bogen der III. Schicht 
um so kiirzer wird, je weiter der Schnitt vom medianen entfernt liegt. 
Hinsichtlich der IV. Schicht lassen alle vier Figuren erkennen, daB darin 
ebenfalls perikline Aufspaltungen auftreten. In den median gefiihrten 
Schnitten ist die Längsstreckung der so gebildeten Tochterzellen offen- 
sichtlich. In Abb. 17 ist bei e eine Zelle dieser Schicht sogar stark vor- 
gewölbt. Ein unmittelbares Einwachsen in den Höcker habe ich jedoch 
niemals beobachten kénnen. 

Das zusammengefaBte Ergebnis aus der Betrachtung der Abb. 15—18 
wäre kurz folgendes: Die II. Schicht spaltet in der Medianen nur mit 
einigen randwärts liegenden Zellen einmal periklin auf; in den nicht- 
medianen Schnitten reicht die Teilungszone bis über den Höcker hinüber, 
und randwärts entstehen 3—4 Teilschichten. Die III. Schicht ist im 
medianen Teil der Anlage bis in die Nähe der Kuppe des Vegetations- 
punktes aufgespalten. Unterhalb der Auswölbungsstelle wird das peri- 
kline Aufspalten in beiden primären Teilschichten fortgesetzt, so daß 
vier Lagen entstehen. In den Randschnitten nimmt die Höhe der Tei- 
lungszone nach der Basis des Vegetationspunktes zu rasch ab, desgleichen 
die Zahl der Teilschichten. Perikline Teilungen erfolgen auch innerhalb 
einer breiteren Zone der IV. Schicht. Diese wächst aber nicht in den 
Höcker hinein. 

Ein wenig älteres Stadium ist in Abb. 19 gezeigt. Um den Wand- 
verlauf möglichst genau wiederzugeben, wurde mit Ölimmersion Leitz 
1,2 Ap. 1,30, Okular 10 gearbeitet. Der Deutung dieses Stadiums sei 
vorweggeschickt, daß die Schnittführung nicht vollständig median ver- 
läuft. Von d an nach links handelt es sich offenbar um eine Randpartie. 
Man erkennt das daran, daß die II. Schicht in drei hintereinander liegen- 
den Zellen mehr als einmal aufgespalten ist. Wie aus der vorher ge- 
zeigten Schnittreihe ersichtlich war, tritt Dreischichtigkeit der Subepi- 
dermalen nur in den Randteilen einer Anlage auf. Es ist möglich, daß 
die beiden Zellen bei e noch Abkömmlinge der III. Schicht darstellen. 
Über die Herkunft der drei Lagen bei f kann jedoch kein Zweifel sein, 
sie entstammen ganz sicher der II. Schicht. Im Nachbarschnitt war die 
Subepidermale zweischichtig. Daraus scheint hervorzugehen, daß sie 
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gegenüber dem vorigen Stadium unverändert geblieben ist. Jedoch ist 
es auffällig, daB weiter nach rechts hin zunächst eine ungeteilte Zelle, 
dann aber eine mit einer fertig ausgebildeten periklinen Wand folgt. 
Es handelt sich dabei um eine hin und wieder beobachtete Erscheinung, 
wonach das weitere Aufspalten der II. Schicht nahe über der Auswölbungs- 
steile unverhältnismäßig früh auftritt. Trotzdem ist es nicht wahrschein- 
lich, daß hier schon die III. Schicht von der weiteren Beteiligung an 
der Blattbildung ausgeschlossen wird. Es hat den Anschein, als ob der 
Höcker noch etwas weiter nach rechts hin ausgewölbt werden sollte. 





Abb. 19. Crataegus monogyna. Vergr. 500. 


Die Anhaltspunkte dafiir ergeben sich aus der Betrachtung der ITI. Schicht. 
Sie hat bisher zweifellos den überragenden Anteil am Entstehen der 
Anlage. Die einzige Schwierigkeit fiir eine richtige Deutung liegt in der 
Festlegung der Grenze zwischen III. und IV. Schicht insofern, als es 
fraglich ist, welcher von beiden die mit x x bezeichneten Zellen ent- 
stammen. Gehören sie der IV. Schicht an, so hätte die III. erst 4—5 
Teilschichten gebildet. Auffällig und von den bisherigen Befunden ab- 
weichend wäre die Erscheinung, daß die Aufspaltung der Schicht bei b 
bereits ihr Ende gefunden hätte. Ein periklines Aufspalten in der Über- 
gangszone zwischen Höcker und Restvegetationspunkt wäre gänzlich 
unterblieben. Daß eine solche Entwicklungsart immerhin möglich sein 
kann, wurde bereits bei der Besprechung von Mespilus germanica an 
einem Stadium der Abb. 9 gezeigt. Wahrscheinlicher jedoch ist auf 
Grund der ersten Entwicklungsstufen die andere Annahme, daß die ange- 
kreuzten Zellen von der III. Schicht abzuleiten sind. Wir hätten dann 
den b-Block unmittelbar in der Auswölbungsstelle, rechts daneben die 
a-Gruppe und noch weiter rechts eine Aufteilung, die analog der Be- 
nennung im vorhergehenden Stadium als a’ zu bezeichnen wäre. Die 
Initialen für die Höckerbildung sind zweifellos die äußersten Zellen des 
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b-Blockes. Die Zahl der periklinen Wände beträgt insgesamt schon 
6—8. Die Tochterzellen sind ähnlich wie in einem Kambiumgewebe 
angeordnet. Die Herstellung der Würfelform dieser Zellen würde allein 
schon genügen, bei entsprechender Zahl von Antiklinen rechts und links 
den Höcker deutlich hervortreten zu lassen. Die Zellen des a-Blockes 
haben offenbar die Bedeutung, den Übergang vom Vegetationspunkt 
zum Höcker herzustellen. Die Zahl der Periklinen braucht hier deshalb 
nicht so hoch zu sein wie bei 6. Annähernd so zahlreich sind jedoch 
die periklinen Teilungen in der c-Gruppe und dem noch weiter links 
a liegenden Block. Wir wissen, 

daß hier die Anlage des Prokam- 

An biums zu erfolgen hat. An dieser 
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Abb. 20. Abb. 21. 
Abb. 20 und 21. Crataegus monogyna. Vergr. 300. 


Prokambiumbildung ist auch die IV. Schicht — das lehrt der Schnitt 
ganz deutlich — mitbeteiligt. 

An Hand der nächsten Abbildungen (Abb. 20 und 21) hatte nun die 
Beschreibung der Ausbildung des eigentlichen Höckers zu erfolgen. 
Wegen der Massigkeit des in Frage stehenden Gewebes und wegen des 
völligen Fehlens irgendwelcher Unterschiedlichkeiten zwischen den Ab- 
kömmlingen der II. und der III. Schicht mußten notgedrungen zwei 
nebeneinander liegende Schnitte wiedergegeben werden. Es ist keine 
Frage, daß sich der richtigen Deutung dieses Stadiums beträchtliche 
Schwierigkeiten entgegenstellen, die nur durch sinngemäße Anwendung 
der an früheren Entwicklungsstufen gewonnenen Vorstellungen über- 
wunden werden können. Deshalb ist der Versuch gemacht worden, die 
dort festgestellten Zellgruppen auch hier wieder zeichnerisch kenntlich 
zu machen. Daß dabei ein gewisser Spielraum besteht, ist selbstver- 
ständlich; handelt es sich doch um ein anderes Individuum, bei dem 
infolge der möglichen Variabilität ein völlig übereinstimmender Auf- 
bau nicht erwartet werden kann. Unter Berücksichtigung dieser Ein- 
schränkung ergibt sich für die Deutung dieses Stadiums folgendes: Die 
Weiterentwicklung bis zum hervortretenden Höcker mit einer deutlichen 
Senke gegen den Vegetationspunkt ist wesentlich bedingt durch das 
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Wachstum des von der III. Schicht herstammenden Gewebes. Seine 
äußere Grenze läßt sich hier noch unschwer feststellen. Aus dem Wand- 
verlauf ergibt sie sich meines Erachtens nach zwangsläufig. Die Innen- 
abgrenzung ist nicht so sicher anzugeben, möglich, daß sie in Wahrheit 
noch eine Schicht tiefer verläuft als in den Abbildungen angedeutet 
wurde; keinesfalls liegt sie noch weiter nach außen. Dieses so abge- 
grenzte Gewebe läßt deutlich vier Gruppen erkennen (a—d). Die einzige 
Schwierigkeit bei ihrer gegenseitigen Abgrenzung tritt auf bei Punkt e 
in Abb. 20. Im Nachbarschnitt bei e besteht diese Unebenheit nicht. 
Ein erster Block a bildet den Übergang von der einheitlichen Schicht 
im Restteil des Vegetationspunktes zu dem stark wachsenden Teil im 
Blatthöcker. Im Gegensatz zum vorher beschriebenen Stadium erfolgt 
dieser Übergang verhältnismäßig plötzlich, etwas weniger schroff aller- 
dings in Abb. 21. Die Gruppen b, c, d haben die eigentliche Ausfaltung 
verursacht. Das Gewebe ist in 5—6 Teilschichten gegliedert. Der Fort- 
schritt in der Entwicklung gegenüber dem Stadium der Abb. 19 besteht 
also im wesentlichen darin, daß die Zellen, die dort sehr flach erscheinen, 
hier beträchtlich an Größe zugenommen haben. Übersichtlich und klar 
ist der Gewebeaufbau des a-Blockes. Nach Abb. 20 sind infolge peri- 
kliner und wieder darauffolgender antikliner Teilung zunächst vier 
Tochterzellen entstanden; die beiden an den b-Block angrenzenden Zellen 
haben je eine weitere perikline Teilung durchgemacht. Der in Abb. 21 
freigelegte Teil des Blockes ist wohl ganz auf die gleiche Weise entstanden. 
Ein Unterschied besteht nur darin, daß die perikline Wand in der unteren 
Zelle links noch fehlt und daß die Zellen rechts noch recht flach gebaut 
sind. Bemerkenswert an diesem Schnitt ist das Auftreten einer a’-Gruppe, 
die in Abb. 20 noch fehlt. Der Aufbau des b-Blockes läßt sich in beiden 
Schnitten ebenfalls noch leicht überblicken. Es wird genügen, die letzten 
Entwicklungsvorgänge in der Gegend der Initialen zu beschreiben. In 
jedem der Schnitte ist die Tätigkeit von zweien zu erkennen. Die links 
gelegenen Initialen beider Schnitte haben jede eine perikline Wand fertig 
ausgebildet. Die äußere Tochterzelle ist in Schnitt 21 noch unverändert, 
in Abb. 20 dagegen bereits wieder antiklin geteilt, so daß hier jetzt drei 
Initialen nebeneinander erscheinen. Die rechts liegende Initiale ist in 
Schnitt 20 in der Metaphase einer periklinen Teilung, in Schnitt 21 
scheint die entsprechende Teilung bevorzustehen. 

Der c-Block hat in Abb. 21 nur eine Initiale. Der Wandverlauf lehrt, 
daß zuerst eine perikline Teilung, darauf eine antikline in beiden Des- 
zendenten stattgefunden hat, die äußere Zelle ist in der Anaphase. Nach 
Abschluß dieses Teilungsvorganges werden zwei Initialen vorhanden sein. 
Im Nachbarschnitt waren die beiden Initialen zeitlich früher fertig ange- 
legt. Die links liegende ist jetzt etwa in dem gleichen Zustande wie die 
eben beschriebene Zelle in Abb. 21. Im d-Block der Abb. 20 ist eine 
antikline Anaphase sichtbar. Die Form der Zellen in beiden Schnitten 
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läßt nicht darauf schließen, daß hier eine perikline Teilung nahe bevor- 
steht. Die inneren Lagen der c- und d-Gruppen zeigen prokambialen 
Charakter. 

Sehr übersichtlich ist der Zustand der II. Schicht. Von den jüngeren 
Stadien her wissen wir, daß einige Zellen am Außenrand des Vegetations- 
punktes in dieser Schicht periklin aufspalten. In Abb. 19 war dieser 
Vorgang bis zum c-Block hin vorgeschritten. Das vorliegende Stadium 
zeigt dieses Ergebnis mit nur geringfügigen Veränderungen. Auch hier 
reicht die Aufspaltung nur bis an den unteren Rand des c-Blockes. Zwar 
ist die Zahl der periklin geteilten Zellen größer; das erklärt sich jedoch 
dadurch, daß später perikline Wände zwischengeschaltet wurden. Ich 
möchte annehmen, daß aus anfänglich drei periklin geteilten Zellen diese 
Gruppe hier entstanden ist. In Abb. 19 war eine einzelne Zelle der 
II. Schicht, die ziemlich genau oberhalb der Grenzlinie des c- und 
b-Blockes lag, periklin geteilt worden. Diese Zelle war von der verdoppel- 
ten Randgruppe durch eine einzelne noch ungeteilte Zelle getrennt. In 
Abb. 21 erscheint dieser Zustand nahezu unverändert wieder. Der einzige 
Unterschied besteht darin, daß hier zwei noch ungeteilte Zellen an der 
entsprechenden Stelle liegen. Wahrscheinlich entstammen sie einer Ur- 
sprungszelle, die sich im Laufe der Entwicklung einmal periklin geteilt 
hat. In Abb. 20 finden wir unmittelbar in der Kuppe des Vegetations- 
punktes zwei periklin geteilte Zellen der II. Schicht. Bei der rechts liegen- 
den ist der äußere Abkömmling bereits wieder antiklin geteilt worden. 
Es kann kaum einem Zweifel unterliegen, daß wir es hier mit einem 
sekundären Teilungsvorgang innerhalb der II. Schicht zu tun haben. Er 
beginnt an der Grenze zwischen c- und b-Block und breitet sich seitlich 
und über den b-Block hinüber aus. Ein tertiärer Vorgang, der im Stadium 
der Abb. 19 noch nicht eingesetzt hatte, macht sich ebenfalls jetzt bemerk- 
bar: ein periklines Aufspalten beginnt in der Höckersenke. Vier Zellen 
in Abb. 21, drei in Abb. 20 sind einmal periklin aufgespalten. Damit 
beginnt die II. Schicht nun auch an der späteren Oberseite des Höckers 
doppelschichtig zu werden. 

Das Ergebnis der Betrachtung des vorliegenden Stadiums ist danach 
zusammengefaßt folgendes: Der sichtbar hervortretende Höcker ist ent- 
standen durch Hochwachsen von Zellen in kambiumähnlicher Anordnung, 
die zus der III. Schicht hervorgegangen sind. Die zu oberst liegenden 
Zellen dieser Gruppe zeigen deutlich Initialcharakter und liefern fort- 
gesetzt neues Zellenmaterial durch perikline und antikline Teilungen. 
Die einwachsende Gesamtmasse läßt sich in drei Gruppen gliedern. Ein 
oder zwei weitere, noch nicht so weit entwickelte Gruppen bilden den 
Übergang zur ungestörten III. Schicht des Restvegetationspunktes. Das 
Wachstum innerhalb der II. Schicht läßt drei räumlich und zeitlich 
getrennte Vorgänge erkennen. Zuerst tritt Doppelschichtigkeit auf im 
Randgebiet des Vegetationspunktes, das später die Unterseite des Höckers 
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bildet. Im früheren Höckerstadium erfolgt periklines Aufspalten in 
einigen wenigen Zellen, die oberhalb der Grenze der am kräftigsten ein- 
wachsenden Gruppen der III. Schicht liegen, also etwa in der Höcker- 
spitze. Ein dritter Aufteilungsvorgang verdoppelt die II. Schicht in 
einem Gebiet, das später zur Oberseite des Höckers wird. Die Abschnitte, 
in denen sich diese drei Vorgänge abspielen, sind durch einschichtig 
gebliebene Zonen voneinander getrennt. 

Es ist klar, daß es das Ziel der weiteren Untersuchung sein muß, 
ganz besonders auf die in der II. Schicht erkannten Vorgänge zu achten. 
Ob das Gewebe der III. Schicht bei zunehmender Länge des Höckers 
weiter wie bisher beim Wachstum die Führung hat, hängt davon ab, 
ob der Initialcharakter seiner zu 
oberst liegenden Zellen erhalten 
bleibt, und ob durch Weiter- 
bestehen ungeteilter Zonen inner- 
halb der II. Schicht jene Ini- 
tialen weitere Wirkungsmöglich- 
keiten behalten. In diesem Sinne 
soll die Deutung des folgenden 
Stadiums (Abb. 22) versucht 
werden. In diesem Stadium ist 
der schichtmäßige Zusammen- 
hang der inneren Zellmasse voll- 
ständig verlorengegangen. Damit 
ist der Wandverlauf als Kriterium für die Abgrenzung einzelner Gruppen 
unbrauchbar geworden. Regelmäßigkeit ist außer im Dermatogen nur 
noch in der Anordnung der II. Schicht zu erkennen. 

Dieser Zustand ist zum Versuch einer Grenzziehung zwischen der 
Subepidermalen und dem von der III. Schicht herstammenden Gewebe 
verwendet worden. Für die Richtigkeit dieser Auffassung spricht die 
Tatsache, daß sich die II. Schicht in genau dem gleichen Zustande dar- 
stellt wie in dem vorhergehenden Stadium. Ihre drei Abschnitte peri- 
kliner Aufspaltung sind mit /, m und n bezeichnet worden. Gruppe I 
wird von m durch eine Zone von acht ungeteilten Zellen getrennt. Sie 
liegen an der Außenseite des Höckers. Zwischen m und n liegt immer 
noch eine einzelne ungeteilte Zelle. Durch einen besonderen Wachs- 
tumsmodus ist die Gruppe m, die ursprünglich an der Höckerspitze lag, 
nach der Höckeroberseite hin verdrängt worden. Eine erst neuerdings 
aufgetretene Wachstumserscheinung macht sich im Abschnitt / bemerk- 
bar. Die Zellen der zu äußerst liegenden Teilschicht haben eine perikline 
Aufspaltung durchgemacht. Damit ist hier das von der II. Schicht ab- 
stammende Gewebe dreischichtig geworden. In welcher Weise die Innen- 
masse des Zapfens zustande gekommen ist, läßt sich sehr schwer sagen, 
weil die in den jüngeren Stadien gebildeten Teilschichten nicht mehr 





Abb. 22. Crataegus monogyna. Vergr. 300. 
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feststellbar sind. Auch die Abgrenzung in die immer wieder erwähnten 
Zellgruppen macht Schwierigkeiten. Trotzdem habe ich den Versuch einer 
solchen Aufteilung unternommen und in der Abbildung ge*ennzeichnet. 
Die b-Gruppe umfaßt das in der Höckerspitze gelegene Zellenmaterial. 
Die Lage der c- und d-Gruppen ergibt sich daraus zwangsläufig wie an- 
gegeben. Versucht man, das Zustandekommen des vorliegenden Höckers 
aus dem Stadium, das Abb. 20 darstellt, zu erklären, so muß angenommen 
werden, daß das Wachstum der b-Gruppe vornehmlich von der Initialen 
f, also der zu äußerst liegenden Zelle der Gruppe erfolgt ist. An der 
Form der c- und d-Gruppen ist auffällig, daß sie sich mehr und mehr ver- 
breitert haben. An ihnen läßt sich geradezu eine Änderung der Wachs- 
tumsrichtung nachweisen. Bis zum Stadium der Abb. 20 wurde der 
junge Höcker sozusagen aus den Flanken des Vegetationspunktes aus- 
gebeult infolge des Vorherrschens perikliner Teilungen. Die Initialen 
der c- und d-Gruppen wurden dadurch mehr und mehr vertikal gestellt. 
Nachdem dieser Zustand erreicht ist, beginnt die eigentliche Streckung 
des Höckers. Diese kann nur so zustandekommen, daß der Teilungs- 
sinn der erwähnten Initialen und ihrer Abkömmlinge sich ändert, also 
antikline Teilungen vorherrschend werden. Noch etwas später krümmen 
sich die Höcker derart, daß sie sich über den Vegetationspunkt wölben. 
Diese Krümmung kann nur verursacht werden durch ein schnelleres 
Wachstum der AuBenrandteile. Dazu gehören die erwähnten Initialen 
und Teile der Subepidermalen und des Dermatogens. Alles das wird 
durch den Schnitt bestätigt. Die c-Gruppe führt wenigstens vier Initi- 
alen; die noch nicht periklin geteilte Zellgruppe der Subepidermalen 
zwischen ! und m zählt acht Zellen. In Abb. 20 hatte sie nur erst die 
halbe Anzahl. Einen zwingenden Beweis für diese Auffassung liefert der 
Schnitt freilich nicht, da der Einwand erhoben werden könnte, daß 
das gesamte Zellenmaterial außer dem Dermatogen und den in der Ab- 
bildung angekreuzten Zellen von der II. Schicht abstammt. 

Für diese Auffassung scheint der Wandverlauf der Initialen der b- 
und c-Gruppe zu sprechen. Die III. Schicht wäre damit endgültig aus 
der Spitze des Höckers verdrängt. Aber dagegen läßt sich folgendes 
anführen: Am Höckerinnenrand wäre die Subepidermale dann stellen- 
weise bereits vierschichtig; das widerspricht aber all meinen bisherigen 
Beobachtungen. Ich habe niemals Mitosen gesehen, die darauf schließen 
ließen. Geradezu entscheidend für die erstere Auffassung ist aber der 
Zustand in der Subepidermalen selbst. Wäre sie rund um den Höcker 
herum aufgespalten, so ließe sich nicht einsehen, welche Bewandtnis es 
dann mit den früher erwähnten Gruppen /, m und n haben sollte. Diese 
finden sich ja ganz in der gleichen Form und Anordnung in der Abb. 20. 
Könnten sie in dem einen Falle aus der Subepidermalen selbst, im anderen 
aber aus einer von deren Tochterschichten in ganz gleicher Form und 
Lokalisierung entstanden sein? Das ist sehr unwahrscheinlich. Viel 
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näher liegt die Annahme, daß diese Gruppen hier ganz denen der Abb. 20 
entsprechen, also auch von der Subepidermalen selbst abstammen. Ihr 
Vorhandensein hier wird damit zu einem ziemlich sicheren Beweis dafür, 
daß die gesamte Innenmasse in der Mediane eines größeren Höckers 
nur von der III. Schicht gebildet wird. Weitere Versuche, aus Schnitten 
durch noch ältere Höcker die Beteiligung der verschiedenen Gewebe 
festzustellen, führten nicht mehr zu sicheren Ergebnissen. 


Crataegomespilus Asnieresii. 

Da die Vegetationspunkte der Elternarten hinsichtlich der Form sehr 
ähnlich sind, wurden bei den Bastarden bemerkenswerte Formunter- 
schiede weder erwartet noch beobachtet. Unter der Voraussetzung, 
Crataegomespilus Asnieresii sei eine 
haplochlamyde Periklinalchimäre, 
konnte jedoch vermutet werden, 
daß die Blattentwicklung bei ihr 
etwa ebenso verlaufen müsse wie 
bei Crataegus monogyna. Die Unter- 
suchung hat das voll bestätigt. 

In dem durch Abb. 23 wieder- 
gegebenen Schnitt verlaufen die 
drei obersten Schichten des Vege- 
tationspunktes noch völlig unge- 

Abb. 23. Cralsepomespiius Asnieresii. stört. Die Wiedergabe gerade dieses 

Schnitteserfolgte wegen der gehäuft 
auftretenden mitotischen Bilder. Die Pro- und Metaphasen, von denen 
je drei sichtbar sind, lassen vermuten, daß vor Beginn der eigentlichen 
Blattbildung der Weg, den die Stoffe zum Bildungszentrum hin zu 
nehmen haben, vorbereitet und ausgebaut wird. Die Mitosen liegen 
nämlich genau in der Linie, in der in späteren Entwicklungsstadien der 
zum Höcker führende Prokambiumstrang verläuft. Das dafür notwendige 
Zellenmaterial wird durch diese Teilungen offenbar bereitgestellt. 

Die allererste Entwicklungsstufe ist, wie Abb. 24 zeigt, noch ganz 
ausschließlich auf die III. Schicht beschränkt. Lediglich drei Zellen 
zeigen das typische Verhalten bei einem Teilungsbeginn. Zelle 6 ist 
stark vorgewölbt und übt offenbar auf die über ihr liegende Zelle der 
II. Schicht einen so kräftigen Druck aus, daß diese nach oben hin aus- 
weichen mußte. Die benachbarte Zelle c ist mit einer periklinen Teilung 
eben fertig, dagegen zeigt die links von b liegende Zelle a die Metaphase 
einer periklinen Teilung. Der Blattbildungsvorgang beginnt hier also 
offenbar mit periklinen Teilungen innerhalb der III. Schicht. Den 
weiteren Fortgang der Entwicklung zeigt Abb. 25. Ich möchte an- 
nehmen, daß hier aus der Zelle b bereits eine ganze Gruppe entstanden ist. 
Wahrscheinlich erfolgte zuerst eine perikline, gleich darauf eine antikline 
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Teilung in jeder der beiden Tochterzellen. Von den damit gebildeten 
vier Zellen ist die rechts innen liegende bereits wieder antiklin geteilt. 
Die rechts benachbarte Zellgruppe c hat nur erst eine weitere Teilung 
ausgeführt. Die Innenzelle ist antiklin gespalten worden. In a ist die 
erste perikline Teilung abgeschlos- 
sen. Außer dieser Weiterentwicklung 








Abb. 24. Abb. 25. 
Abb. 24 und 25. Crataegomespilus Asnieresii. Vergr. 300. 


innerhalb der III. Schicht ist ein neuer Vorgang in der II. bemerkbar 
geworden. Eine Gruppe / ist dort entstanden aus einer periklinen und 
einer folgenden antiklinen Teilung der Innenzelle. Die antikline Teilung 
in m ist offenbar veranlaßt durch den von innen kommenden Druck. 
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Abb. 26. Abb. 27. 
Abb. 26 und 27. Crataegomespilus Asnieresii. Vergr. 300. 


Die beschriebenen Befunde kénnten zu der Annahme verleiten, daB 
der Bastard in den ersten Entwicklungsstufen sich insofern von seinen 
Eltern unterschiede, als bei ihm die ersten periklinen Teilungen am 
Bildungszentrum selbst auftreten, während bei den Eltern die ersten 
Teilungen am Rande des Vegetationspunktes aufzutreten pflegen. An 
ein derartig abweichendes Verhalten glaube ich jedoch nicht; der Vorgang 
kann auch bei diesem Bastard vom Rande her beginnen. Ich habe viele 
Präparate gesehen, nach denen die Entwicklung wohl so verlaufen sein 
muBte; vermutlich muB auch das Zustandekommen des etwas älteren 
Stadiums der Abb. 26 so gedeutet werden. Aus der übersichtlichen 















28 F. Lange: Über die Blattentwicklung 


Lagerung der Zellen ergibt sich die Erklärung der einzelnen Teilungs- 
schritte ziemlich zwangsläufig. Ganz in der Tiefe des Vegetationspunktes 
(bei 1) ist der Prokambiumstrang vorbereitet worden. In der III. Schicht 
(bei 2) erkennt man drei Gruppen, die aus einer Zelle durch wiederholte 
Teilungen entstanden sind. Drei Zellen der II. Schicht (bei 3) sind peri- 
klin aufgespalten. Die Abb. 27 zeigt insofern einen Fortschritt, als in 
den Gruppen der III.Schicht 
durch weitere perikline 
Wände drei Lagen über- 
einander entstanden sind 
(bei +). 

Durch die Abb. 28 wird 
ein weiterer erster Ent- 
wicklungsmodus angedeu- 





Abb. 28. Crataegomespilus Asnieresii. Vergr. 300. tet. Während in den bis- 
her gezeigten Schnitten die 
Teilungen auf die Randteile des Vegetationspunktes beschränkt blieben, 
greift die Entwicklung hier in der III. Schicht bis fast zur Mitte des 
Vegetationspunktes hinüber. Rechts vom Bildungszentrum 6 sind noch 
weitere 6—7 Zellen der III. Schicht periklin aufgespalten. Diese Beob- 
achtung ist wichtig, denn bei Betrachtung älterer Stadien ergeben sich 
häufig Zweifel darüber, ob auch Zellen, die von der IV. Schicht ab- 
stammen, in den Höcker mit hineingenommen werden. Die Tatsache 
nun, daß die III. Schicht recht 
ausgedehnte Teilschichten ent- 
stehen läßt, macht es unwahr- 
scheinlich, daß die IV. Schicht 
erheblich am Einwachsen be- 
teiligt wird. — Das gesamte, 
von der III. Schicht abstam- 
mende Gewebe zeigt sich in 
einem bekannten Zustand. Es 
lassen sich eine Reihe von 
Gruppen abgrenzen (a—d). Die a- und b-Gruppe sind noch zweischichtig, 
weiter randwärts in der c- und d-Gruppe erscheinen drei Schichten. Die 
letzten periklinen Teilungen haben offenbar in der inneren Teilschicht 
stattgefunden. Die II. Schicht zeigt mehrere einmal periklin geteilte 
Zellen. 

Aus der Abb. 29 lassen sich einige weitere wichtige Entwicklungs- 
schritte ablesen. Die III. Schicht ähnelt zwar weitgehend der in der 
vorigen Abbildung. Die einzelnen Gruppen sind genau wie dort gekenn- 
zeichnet. Hervorzuheben ist, daß in der rechten Hälfte der b-Gruppe 
in der zu äußerst liegenden Zelle eine späte Anaphase vorhanden ist. 
Eine Metaphase perikliner Teilung findet sich rechts in der c-Gruppe 





Abb. 29. Crataegomespilus Asnieresii. Vergr. 300. 
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in der mittleren von drei Zellen. Während bis zur c-Gruppe einschlieB- 
lich héchstens drei Teilschichten auftreten, ist deren Zahl in den noch 
mehr randwärts liegenden Partien stärker vermehrt. Man zählt hier 
5—6 Schichten. Auch an der II. Schicht beobachtet man Neues. Un- 
verändert geblieben ist die periklin geteilte Randgruppe !. Bei m und n 
jedoch ist je eine Zelle einmal periklin geteilt. In den beiden Zwischen- 
räumen liegen zwei bzw. fünf ungeteilte Zellen. Dieses frühzeitige weitere 
Aufspalten innerhalb der II. Schicht überrascht einigermaßen; denn in 
vielen älteren Stadien fand ich nichts Derartiges. Es kann als Hinweis da- 
für gelten, daß gewisse Schwankungen bei der Entwicklung möglich sind. 
In dem nächstälteren Stadium (Abb. 30) fehlen beispielsweise die 
eben beschriebenen Vorgänge noch ganz, lediglich die aufgespaltene 
Randgruppe / ist vorhan- 
den. In der III. Schicht 
dagegen ist die Entwick- 
lung so weit fortgeschrit- 
ten, daß die Ausbuchtung 
des Höckers deutlich her- 
vortritt. Über den Ver- 
lauf der Grenze zwischen 
der III. und IV. Schicht 
lassen sich nur noch Ver-  Abb. 30. Crataegomespilus Asnieresii. Vergr. 300. 
mutungen aussprechen. 
Ich möchte annehmen, daß sie durch die verstärkte Linie richtig wieder- 
gegeben ist. Auf keinen Fall liegt sie höher, als die gestrichelte Linie 
angibt. Der Wandverlauf läßt hier noch eine Entwicklung in einzelnen 
Gruppen erkennen. Die für die Untersuchung wichtigsten sind mit a, 
b und c bezeichnet. Rechts von der a-Gruppe liegen noch weitere 3 bis 
4 Gruppen, die sich aus je einer Ursprungszelle der III. Schicht ableiten 
lassen. Hier ist das Gewebe durchweg dreischichtig geworden. Die 
a-Gruppe führt in den eigentlichen Höcker hinüber. In seinem rechten 
Abschnitt ist auch er noch dreischichtig. In der linken Hälfte dagegen 
sind durch weiteres Einschalten perikliner Wände fünf Schichten ent- 
standen. Die oberste Zelle zielt deutlich auf den Scheitel des jungen 
Höckers. Vielleicht hat diese Zelle noch Initialcharakter. Beträchtlich 
stärker noch ist die b-Gruppe aufgespalten worden, sie hat in ihrem 
linken Abschnitt bereits sechs übereinander liegende Zellen. Die Glie- 
derung im rechten Abschnitt ist noch nicht ganz so groß. Seine beiden 
obersten Zellen sind aber stark in die II. Schicht hineingewölbt. In ihnen 
haben wir die eigentlichen „Höckerinitialen‘‘ vor uns. Der Wandverlauf 
in der gesamten Gruppe läßt darauf schließen, daß, nachdem drei Schich- 
ten ausgebildet waren, jede dieser Teilschichten in sich wieder periklin 
aufspaltete. Der Aufbau der c-Gruppe ist ganz ähnlich und bedarf keiner 
besonderen Erläuterung mehr. In der dann folgenden Randgruppe ist 
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der früher übersichtliche Aufbau bereits verlorengegangen. Man erkennt, 
daB hier das Gewebe in der Umbildung zu Prokambium begriffen ist. 
Zu den nicht wiedergegebenen Nachbarschnitten möchte ich bemerken, 
daß in ihnen die Aufspaltung der II. Schicht beträchtlich größer ist. 
Die periklinen Teilungen haben die Subepidermale ganz über den Höcker 
hinüber verdoppelt; in den Randpartien hat die innen liegende Teilschicht 
bereits wieder perikline Wände. 

Das nun folgende Stadium zeigt die Abb. 31. Die abweichende Form 
des Höckers erklärt sich daraus, daß es sich um einen Schnitt durch eine 
kräftig wachsende Sproßspitze handelt (sie wurde zu Beginn der Vege- 
tationsperiode von 1932 fixiert). 
In derartigen Vegetationspunkten 
sind die Zellen zahlreicher, die 
jüngsten Internodien sind auf- 
fallend lang, die Kegel erscheinen 
deshalb steiler, die jüngeren 
Blattanlagen geben den Schnitten 
im oberen Teil ein mehr oder 
weniger kantiges Aussehen. Ab- 
bildung 31 stellt den ziemlich 
medianen Schnitt dar. Die An- 
ordnung des Gewebes ist noch 
recht bequem zu übersehen. 

Abb. 31. Crataegomespilus Asnieresii Deshalb war die Aufteilung m 

7 Vergr. 300. — j bestimmte Gruppen noch durch- 
führbar. Wir erkennen, daß das 

von der III. Schicht abstammende Gewebe ein mächtiges Polster 
bildet. An der Ausbuchtungsstelle selber ist es durchweg sechsschichtig. 
Die Enstehung dieser Schichten erklärt sich zwanglos ebenso wie die der 
Abb. 30. Zur Mitte des Vegetationspunktes hin erfolgt eine schnelle 
Abnahme der Zahl der Teilschichten, die sich von der ursprünglich 
III. Schicht ableiten. Während die a-Gruppe selber noch durchweg fünf- 
schichtig ist, hat die rechts benachbarte nur noch deren drei, die auf diese 
wieder folgende nur noch zwei. An dem eigentlichen Einwachsen betei- 
ligen sich streng genommen nur wieder die beiden Gruppen a und b. 
Sämtliche vier zu äußerst liegenden Zellen der b-Gruppe sind als 
Initialen anzusprechen. Ganz besonders charakteristisch für diese ihnen 
zugeschriebene Sonderstellung ist die Mitose, die, wenn auch nur unvoll- 
ständig erhalten, eine perikline Teilung anzeigt. In den nach unten hin 
folgenden Gruppen wird die Schichtenzahl noch etwas größer, innerhalb 
der e-Gruppe zählt man bereits sieben Lagen. Die Bedeutung dieser 
Tatsache ist bekannt. Daß perikline Teilungen nicht streng auf das 
Gebiet der Initialen beschränkt sind, wird durch die Mitose in der Basis 
der a-Gruppe bewiesen. Ganz besonders wesentlich für die Wiedergabe 
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dieses Stadiums waren die Gewebeverhältnisse, die sich im Gebiet der 
IL. Schicht zeigten. Die vom Teilungsbeginn an aufgetretene zwei- 
schichtige Randpartie ist hier selbstverständlich auch vorhanden. Daß 
die geteilte Strecke hier länger erscheint, liegt in der Natur eben dieses 
Vegetationspunktes begründet. Bemerkenswert ist, daB als neuer Vor- 
gang die Aufspaltung der zu innerst liegenden Teilschicht vom Höcker- 
rande her erfolgt ist, so daß dort bereits drei Teilschichten vorhanden 
sind. Die Aufspaltung ist aber noch nicht bis zum Höckerscheitel hinauf 
vorgedrungen. In Abb. 31 sind noch zwei Zellen der II. Schicht völlig 
ungeteilt. Rechts vom Höckerscheitel erkennt man in der II. Schicht 
zwei Gruppen periklin geteilter Zellen m und n; sie sind zeichnerisch 
besonders hervorgehoben. Die dritte der aufgespaltenen Gruppen findet 
sich in der Höckerbeuge. Es sei darauf hingewiesen, daß wir damit hier 
dasselbe Entwicklungsstadium vor uns haben, das bei der Besprechung 
von Crataegus monogyna an Hand der Abb. 20 und folgende erläutert 
wurde. Die dort dazu geäuBerten Vermutungen können demnach auch 
auf den vorliegenden Bastard bezogen werden. 

Fiir die richtige Deutung des beschriebenen Wachstumemodus kann 
ich noch einen weiteren Beweis erbringen. Da die meisten Vegetations- 
punkte nebst den jungen Blattanlagen sehr flach sind, mußte es mög- 
lich sein, Schnittreihen aufzufinden, in denen die Schnittführung durch 
den Höcker tangential gerichtet ist. Derartige Schnitte sind äußerlich 
dadurch kenntlich, daß in ihnen der Höcker sich scheinbar über der 
Mitte des Vegetationspunktes erhebt und nach beiden Seiten hin nahezu 
gleichschenklig abfällt. In einer solchen Reihe hat derjenige Schnitt den 
steilsten Höcker, der durch dessen Scheitel hindurchgegangen ist. Die 
Höckerhöhe nimmt fortgesetzt ab sowohl in den Schnitten, die näher 
dem Rande zu liegen, wie auch in denen, die in Richtung auf den Vege- 
tationspunkt geführt wurden. Welche Beobachtungen müssen bei Be- 
trachtung einer solchen Schnittreihe erwartet werden? Der Schnitt 
durch den Höckerscheitel muß zeigen, daß die II. Schicht in der Kuppe 
ungeteilt ist, in den Flankenabschnitten rechts und links aber perikline 
Wände enthält. Dagegen müssen sowohl die dem Rande wie die dem 
Restvegetationspunkte genäherten Schnitte die II. Schicht in der Kuppe 
aufgespalten zeigen. Die Abb. 32 A—F zeigt eine derartige Schnittreihe. 
Schnitt A liegt am weitesten median in bezug auf den Restvegetations- 
punkt, F entsprechend randwärts. Schnitt D führt durch den Höcker- 
scheitel. Die Serie bestätigt das Erwartete: In den Schnitten B—E 
sind die Zellen der II. Schicht unmittelbar in der Kuppe sämtlich un- 
geteilt. Sie sind zeichnerisch besonders hervorgehoben. In den Schenkeln 
rechts und links erkennt man in all diesen Schnitten das perikline Auf- 
spalten. Daß die periklinen Wände rechts zahlreicher sind, rührt offen- 
bar daher, daß die Schnittführung nicht ganz genau tangential ist. 
Schnitt A, der in der Nähe der Höckerbeuge verläuft, zeigt in der Kuppe 
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zwei periklin geteilte Zellen der II. Schicht. In dem Randschnitt F ist 
das perikline Aufspalten der Subepidermalen über den ganzen Höcker 
hinweg vollkommen durchgeführt. Die Mitose in Schnitt D bestätigt 
frühere Angaben über das weitere Aufspalten der Innenlage. Schnitt C 
ist insofern interessant, als er in der Kuppe bereits periklin geteilte, 
rechts und links davon noch ungeteilte Zellen zeigt. Zweifellos wurde 








Abb. 32 A—F. Crataegomespilus Asnieresii. Vergr. 300. 


jene Teilgruppe angeschnitten, die im medianen Radialschnitt am Innen- 
rand des Höckers liegt. 

Diese Schnittreihe bestätigt auch frühere Befunde über das Verhalten 
der III. Schicht in diesem Stadium. Es mußte erwartet werden, daß 
sich die Aufspaltung am stärksten zeigen werde in dem Schnitt, der 
durch den Scheitel führt und in dem diesem benachbarten Randschnitt, 
aber weniger kräftig in den Schnitten, die dem Restvegetationspunkt 
genähert sind. Da sich jedoch über den Verlauf der Grenze mit der 
IV. Schicht kaum Vermutungen aufstellen lassen, bleibt man über die 
tatsächliche Dicke des von der III. Schicht abstammenden Gewebes leider 
im unklaren. Deshalb ist die Angabe dieser Grenze nur im Schnitte A 
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versucht worden. Danach nehme ich an, daB es sich um eine Anlage 
handelt, die in der Héckerbeuge noch dreischichtig ist, jedoch eben in 
das Stadium gekommen ist, in dem diese Teilschichten wiederum auf- 
zuspalten pflegen. Mit den Schnitten A—C dürfte die c-Gruppe getroffen 
sein. Dann müßten die Schnitte D—E die b-Gruppe zeigen, vielleicht 
wäre mit Schnitt E bereits die c-Gruppe freigelegt. An Hand der Radial- 
schnitte war immer wieder erkannt worden, daß die einwachsenden 
Gewebeteile vor allem der b-Gruppe angehören und daß diese in einem 
äußerlich hervortretenden Höcker bereits eine Mächtigkeit von 7—8 Lagen 
aufzuweisen pflegt. Diese Tatsache wird durch die vorliegenden Abbil- 
dungen auffallend gut bestätigt. In den Schnitten D und E sieht man 
je zwei nebeneinander liegende Zellen einwachsen. Daß sie Initial- 
charakter haben, erhellt am besten aus Schnitt EZ; denn dort sind beide 
kurz vorher periklin geteilt worden. 
Das Gewebe der III. Schicht zeigt 
in beiden Schnitten einen über- 
raschend klaren und übersicht- 
lichen Aufbau. Seine Ähnlichkeit 
mit Kam"iumgewebe fällt ohne 
weiteres auf. Eine funktionelle 
Übereinstimmung mit einem sol- 
chen besteht ja auch insofern, als 
durch fortgesetztes periklines Auf- Abb. 33. Crataegomespilus Asnieresii. 

x Vergr. 300. 
spalten das Zellenmaterial ver- 
mehrt wird. Auf ein derartiges Verhalten weist eine Mitose in 
Schnitt D besonders hin. Von einem gewühnlichen Kambium unter- 
scheidet sich dieses Gewebe allerdings dadurch, daB einige wenige 
Zellen an seinem Außenrande deutlich die Funktion von Initialen 
ausüben. 

In einem letzten Abschnitt der Untersuchung mußte es sich darum 
handeln, die Wirkungsweise der erwähnten Initialen weiter zu verfolgen. 
Wie gelegentlich der Untersuchung der Elternarten auseinandergesetzt 
wurde, hangt ja der Bau des späteren Blattes wesentlich von den Wachs- 
tumsvorgöngen im Höckerscheitel ab. Eine weitere Beobachtung der 
in Bildeiix junger Entwicklungsstadien abgegrenzten Gruppen erübrigt 
sich deshalb, wird ja auch aussichtslos, weil durch sekundäre Entwick- 
lungsvorgänge — wohl vor allem durch gleitendes Wachstum — die 
Übersichtlichkeit bald ganz verlorengeht. Ebenso wurde die Auffindung 
der inneren Grenze der III. Schicht als aussichtslos aufgegeben. 

Abb. 33 stellt einen Schnitt dar, der am Außenrand des Höckers 
nicht median ist. Er ist aber insofern wichtig, als er ziemlich zweifels- 
frei zeigt, daß die II. Schicht im Scheitel noch mit vier Zellen ungeteilt 
ist. Am Innenrand sind zwei Zellen einmal periklin aufgespalten. Da 
es sich um eine nur langsam wachsende Seitenknospe gehandelt hat, 
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ist die Innenmasse des Hôckers erst sehr wenig aufgespalten, dafür 
jedoch sehr viel übersichtlicher. 

Sehr viel schwerer läßt sich das durch Abb. 34 dargestellte ältere 
Entwicklungsstadium deuten. Nach den bisherigen Ergebnissen müßte 
ein kräftiges Aufspalten der II. Schicht am Innenrand des Höckers 
erwartet werden. Nach der in der Abbildung ausgedrückten Deutung 
ist dort erst eine einzige Zelle periklin geteilt. Der Zustand am Außen- 
rand zeigt nichts Uberraschendes. Oben ist die II. Schicht einmal, 
weiter unten erst zweimal und ganz basalwärts noch häufiger auf- 
gespalten. Sollte man nun annehmen, daß hier bereits ein vollkommenes 
Aufspalten der II. Schicht über den ganzen Höcker hinüber durchgeführt 
wäre und damit das Gewebe 
der III. Schicht nur noch einen 
Anteil hätte, wie es die ge- 
strichelte Linie zeigt? Das 
scheint mir nach allen bis- 
herigen Ausführungen und nach 
dem Wandverlauf im einzel- 
nen ganz unwahrscheinlich zu 
sein. Ich möchte deshalb glau- 
ben, daß das Aufspalten der 
II. Schicht am Innenrand aus 
Abb. 34. Crataegomespilus Asnieresii. Vergr. 300. irgendeinem nicht weiter er- 

kennbaren Grunde abnorm 
verzögert ist, aber im Gegensatz dazu die Initialen der III. Schicht eine 
besonders kräftige Entwicklung verursacht haben. 

Aus der Auseinandersetzung ist jedoch ersichtlich geworden, daß mit 
diesem Stadium mangels einwandfreier Kriterien die Untersuchung eigent- 
lich abschließen müßte. Lediglich einige Tatsachen, die ich an Hand der 
Abb. 35, die einen großen Höcker von 105 « Länge darstellt, erläutern 
möchte, seien noch angeführt. Über die Beteiligung der Schichten kann 
auf Grund des Wandverlaufs der Zellen vermutet werden, daß die 
Subepidermale am Außenrand unten vierschichtig ist. Drei Schichten 
dort waren in jüngeren Stadien häufig festgestellt. Der Wandverlauf 
lehrt, daß die am weitesten innen gelegene Teilschicht erneut aufgespalten 
ist. Am Innenrand unten erkennt man leicht, daß die Doppelschichtig- 
keit erhalten geblieben ist. Es ist aber fraglich, ob hier in halber Höhe 
die Subepidermale ebenfalls doppelschichtig geworden ist. Auf Grund 
des Aussehens der Spitzenregion muß man wohl annehmen, daß ein 
einmaliges periklines Aufspalten ganz über die Kuppe hinüber statt- 
gefunden hat. Allerhöchstens könnte die Subepidermale hier vier- 
schichtig geworden sein. Das würde jedoch voraussetzen, daß ein 
äußerst kräftiges Spitzenwachstum erfolgt wäre. Und das eben er- 
scheint mir zweifelhaft aus folgendem Grunde: Ich habe bei derartigen 
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Stadien besonders auf die Häufigkeit von Mitosen innerhalb der einzelnen 
Regionen geachtet. Dabei ergab sich die überraschende Tatsache, daB 
deren Zahl in der unteren bis mittleren Region besonders groB war. In 
der Reihe beispielsweise, der der wiedergegebene Schnitt angehört, betrug 
die Gesamtzahl der klar erkennbaren Mitosen 18, in der oberen Region 
der Schnitte aber lagen nur zwei. Wenn auch zuzugeben ist, daß bei 
ganz gleichmäßiger Verteilung im Gewebe die Zahl der Mitosen oben 
wegen des geringeren Gesamtvolumens dieser Höckerregion kleiner sein 
muß als unten, so weisen doch 
die angegebenen Zahlen auf ein 
starkes Überwiegen der Teilungen 
im unteren Teil des Höckers hin. 
Hinzukommt, daß die weitaus 
überwiegende Zahl der Spindeln 
vertikal, also in Wachstumsrich- 
tung des Höckers steht. In der 
Abb. 35 liegen beispielsweise fünf 
Spindeln dicht hintereinander 
inmitten des Höckers. Daß dieses 
Gebiet ausschließlich Gewebe der 
III. Schicht enthält, darüber kann 
nach allem Vorhergesagten kein 
Zweifel sein. Daraus habe ich die 
Überzeugung gewonnen, daß bei 
der Weiterentwicklung der Blatt- 





Abb. 35. Crataegomespilus Asnieresii. 


höcker dem Spitzenwachstum Vergr. 300 
nicht der überragende Anteil zu- 
fällt, wie manchmal -— besonders von Noack (1922) — angenommen 


worden ist. Ich glaube vielmehr, daß selbst dann, wenn bereits im 
jungen Höcker die Spitzeninitialen der III. Schicht durch solche der II. 
abgelöst werden, der eingewachsene Zapfen der III. Schicht einmal 
durch weitere Zellteilungen und späterhin infolge von Zellstreckung 
eine beträchtliche Länge erreichen kann. Dafür bietet der wieder- 
gegebene Schnitt sichere Anhaltspunkte. 


Crataegomespilus Dardari. 

Das Studium der Blattentwicklung ist ganz besonders wichtig fiir 
die Aufklärung des Baues von Crataegomespilus Dardari; denn dieser 
Bastard könnte kaum noch als diplochlamyde Periklinalchimäre auf- 
gefaBt werden, falls sich herausstellte, daB bei der Entwicklung seiner 
Blätter außer dem Dermatogen lediglich die Subepidermale beteiligt 
wäre. Die Diskussion hat sich deshalb ganz besonders um diesen Punkt 
gedreht. Deshalb war es für mich naheliegend, bei der Untersuchung 
diesen Bastard besonders genau zu untersuchen. Solange ich die Hoffnung 
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hegte, irgendwelche brauchbaren Form- oder Farbunterschiede der 
beteiligten Gewebe festzustellen, habe ich Crataegomespilus Dardari auch 
vorzugsweise untersucht. Nachdem sich aber herausgestellt hatte, daB 
derartige Unterschiede gar nicht bzw. in nur ungenügendem Maße nach- 
weisbar blieben, untersuchte ich hauptsächlich die Elternarten in der 
Erwägung, daß die Blattentwicklung bei ihnen weitgehend unterschied- 
lich verlaufen könnte. Ein 
derartiges Ergebnis hätte ein 
wichtiges Kriterium für die 
Natur gerade von Crataegomes- 
pilus Dardari ergeben müssen. 
Angenommen nämlich, bei 
Crataegus monogyna wäre die 
III. Schicht an der Blattbil- 
Abb. 36. Crataegomespilus Dardari. Vergr. 300. dung nicht beteiligt, so wäre 

damit allein schon die Chi- 
märennatur des Crataegomespilus Dardari sehr in Frage gestellt. Als 
letzte Stiitze für diese Auffassung bliebe ja dann nur die Annahme, daB 
ein formativer EinfluB vom AuBenpartner her die Innenkomponente zu 
einem abnormen Wachstum veranlassen könne. Die endgültige Ent- 
scheidung darüber müßte dann durch Untersuchung des fraglichen 
Objektes herbeigeführt werden. 

Nachdem sich nun aber herausgestellt hat, daß beide Eltern gleicher- 
weise die III. Schicht mit an der Blattbildung beteiligen, besteht kein 
Grund mehr, einen gleichen Ent- 
wicklungsmodus bei Crataegomespilus 
Dardari zu bezweifeln. Ein beson- 
deres Interesse widmete ich noch 
der Frage, ob und in welcher Weise 
sich gewisse kleine Arteigenheiten, 
die ich im Verhalten der Eltern er- 
kannt zu haben glaube, bei der Blatt- 

Abb. 37. Crelacgomespilus Dardari. bildung dieses Batards auswirken 

würden. Denn wenn überhaupt, so 

konnte das nur bei Crataegomespilus Dardari deutlicher in Erscheinung 

treten, weil die Gewebebeteiligung des Außenpartners wohl nur hier 
groß genug ist, um Arteigenheiten durchsetzen zu können. 

Bei der Entwicklung der einzelnen Entwicklungsstadien kann ich 
mich kürzer fassen hinsichtlich aller der Erscheinungen, die beiden 
Elternarten gemeinsam sind und deshalb auch hier erwartet werden 
müssen. Das erste Stadium einer Blattbildung ist auch hier wegen seiner 
Übersichtlichkeit ziemlich leicht zu deuten. Hinzu kam, daß die für die 
Untersuchung besonders wichtige Grenzziehung zwischen der II. und 
der III. Schicht infolge der eingangs mitgeteilten Bauunterschiede etwas 
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erleichtert wurde. Abb. 36 zeigt das erste Entwicklungsstadium. Vier 
Zellen am Außenrande der II. Schicht sind periklin geteilt. Bei einer 
noch ungeteilten Zelle innerhalb dieser Gruppe mag die Aufspaltung 
zufällig verzögert worden sein. Die Aufteilung der III. Schicht macht 
hier einen etwas planlosen Eindruck. Man beobachtet perikline Wände 
im Randgebiet und in einer stark der Mitte genäherten Zone, in der die 
neuen Querwände offenbar 
schräg zur Zeichenfläche an- 
geordnet sind. Zwischen bei- 
den Gebieten liegen noch un- 
geteilte Zellen. Gerade dort 
wären aber die ersten Tei- 
lungen zu erwarten gewesen. 
Ganz typisch ist das in 
Abb. 37 wiedergegebene Sta- 
dium. Unterhalb des künf- 
tigen Höckers ist die III. Schicht in einem ununterbrochenen Streifen 
einmal periklin geteilt. Die Auswölbungsstelle ist genau gekennzeichnet 
einmal dadurch, daß in der III. Schicht bereits drei übereinander- 
liegende Zellen gebildet wurden, zum anderen durch einen charakteristi- 
schen Zustand in der Subepidermalen. Es sind nämlich in ihr bei der 
vom Rande her erfolgten Aufspaltung zwei Zellen überschlagen worden. 
Eine späte Anaphase bei + kennzeichnet ein besonderes Verhalten 
von Crataegomespilus Dardari. 
Diese Teilung erscheint näm- 
lich hier friiher als bei Mespilus 
und wesentlich früher als bei 
den beiden anderen Formen. 
Recht übersichtlich ist auch 
noch das nächste Stadium, 
von dem der mediane Schnitt 
in Abb. 38, einer der Rand- 
schnitte in Abb. 39 darge- pb. 39. Crataegomespilus Dardari. Vergr. 300. 
stellt sind. Der Entwicklungs- 
fortschritt besteht nach Abb. 38 darin, daB die drei Lagen der 
III. Schicht unterhalb der Wélbung nun infolge ihrer Verbreiterung 
deutlich hervortreten. Die Initiale dieser Gruppe 6 ist inzwischen durch 
antikline Teilung verdoppelt worden. Bei + findet sich wieder die früh 
aufgespaltene Zelle der Subepidermalen. Wie aus der Zeichnung zu 
ersehen ist, lieB sich eine Gliederung der III. Schicht in einzelne Grup- 
pen noch unschwer durchführen. Weiter sei noch darauf hingewiesen, 
daB randwärts die II. Schicht ihr typisches Aussehen besitzt und 
die III. hier bereits in mehr als drei Lagen aufgeteilt worden ist. 
Der Randschnitt ist bei a und 6, im Wölbungszentrum also, dem medianen 











Abb.'38. Crataegomespilus Dardari. Vergr. 300. 
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sehr ähnlich. Die 6-Gruppe ist hier sogar vier Lagen dick. Am Außen- 
rande aber ist die Aufspaltung der Subepidermalen beträchtlicher als 
die der III. Schicht. Diese Erscheinung ist gelegentlich der Besprechung 
der anderen Arten ausdrücklich hergehoben worden. 

Das Stadium mit der äußerlich klar hervortretenden Auswölbung ist 
durch Abb. 40 wiedergegeben. In der Subepidermalen sind weitere Ver- 
änderungen nicht eingetreten. 
Eine schon früher periklin ge- 
teilte Gruppe von Zellen, die 
man hier in der Höckerbeuge 
wiederfindet, ist also nicht wei- 
ter verändert worden. In der 
Kuppe selbst sind drei Zellen 
der II. Schicht ungeteilt geblie- 
Abb. 40. Crataegomespilus Dardari. Vergr. 300. ben. Am Außenrande hat die 

Bildung der dritten Teilschicht 
begonnen. Die Aufspaltung der III. Schicht hat dagegen größere Fort- 
schritte gemacht. Das ist ganz besonders erkennbar an den beiden in den 
Höcker einwachsenden Gruppen a und b. In der a-Gruppe zeigt eine der 
Initialen eine Anaphase. Die vorliegende Entwicklungsstufe unter- 
scheidet sich in nichts mehr von den gleichaltrigen der vorher beschrie- 
benen Arten. Das abweichende Verhalten der Subepidermalen in den 
Anfangsstadien hat demnach keine besonderen Folgen für den Aufbau 








A B 
Abb. 41 À und B. Crataegomespilus Dardari. Vergr. 300. 


des fertigen Hôckers. Also auch bei Crataegomespilus Dardari wird 
die gesamte Innenmasse des Hôckers von der III. Schicht gebildet. 

Tangentialschnitte (Abb. 414 und 41 B) bestätigen das. Der hier 
gezeigte Höcker ist vermutlich schon etwas älter als der in Abb. 40 
dargestellte. Das Zellenmosaik des Schnittes A, der ziemlich genau durch 
die Kuppe des Höckers führte, läßt zweifelsfrei erkennen, daß die Sub- 
epidermale in der Wölbung noch einschichtig ist und die Weiterentwick- 
lung unbedingt von der Tätigkeit der einwachsenden Initialen der 
III. Schicht abhängt. In Schnitt B, der durch das Randgebiet der Anlage 
führte, ist die Subepidermale über den gesamten Höcker hinüber einmal 
periklin aufgespalten. Das aus der II. Schicht hervorgegangene Gewebe 
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erscheint in Abb. 414 besonders dick. Auf die Ähnlichkeit mit Kam- 
biumgewebe sei auch hier wieder hingewiesen. Wegen der sicher schrägen 
Schnittführung ist das im Randschnitt B viel weniger auffällig. 

Die Abb.42 stellt eine weiter fortgeschrittene Entwicklungsstufe dar 
mit deutlich aufgerichtetem Höcker. Die Anordnung seiner Innenmasse 
ist noch eben übersichtlich genug, um die Wachstumsvorgänge, die auf 
das in Abb. 40 wiedergegebene Stadium gefolgt sind, einigermaßen 
sicher angeben zu können. Wir erkennen, daß zwei Gruppen a und b durch 
fortgesetztes periklines Aufspalten den Höcker hochgetrieben haben. 
Die a-Gruppe bildet den Übergang vom Restvegetationspunkte zum 
Höcker. Die schon ganz im Vegetationspunkt gelegene Gruppe a’ ist 
nur erst zweischichtig. Die Initialen 
der beiden einwachsenden Gruppen 
fallen durch ihre hohe Form sofort 
auf. In allen sind perikline Teilungen 
die Regel. Die Betrachtung der 
II. Schicht ergibt ohne weiteres, daß 
die im Anfangsstadium aufgeteilten 
Randzellen jetzt an der Außenseite 
des Höckers liegen. An seiner Innen- 
seite finden wir zwei Zellen periklin PETER d 
aufgespalten. Die Wandanordnung läßt Re ae 
vermuten, daB wir es hier mit den 
Abkömmlingen jener sehr früh periklin geteilten Zelle zu tun haben, 
die inzwischen antiklin geteilt worden ist. In der Kuppe des Höckers 
ist noch eine Zelle der Subepidermalen ungeteilt geblieben. Aus all 
diesen Tatsachen ergibt sich, daß das Spitzenwachstum des Höckers 
noch nicht endgültig von der II. Schicht übernommen worden ist. Dieser 
Schnitt lehrt außerdem, daß Crataegomespilus Dardari hinsichtlich der 
Höckerentwicklung bis zu dieser Entwicklungsstufe den vorher bespro- 
chenen Arten gleichgeblieben ist. Ich möchte noch hinzufügen, daß auch 
in noch älteren Stadien keinerlei Abweichungen gefunden wurden. Es 
erübrigt sich deshalb, weitere Entwicklungsstadien abzubilden. Alles, 
was daraus bei kritischer Betrachtung entnommen werden konnte, ent- 
spricht ganz den Befunden, die bei Besprechung der anderen Formen 
mitgeteilt wurden. Es mag noch erwähnt werden, daß alle Versuche, 
die endgültige Länge des von der III. Schicht abstammenden Zapfens 
festzustellen, auch bei Crataegomespilus Dardari nicht zum Ziele geführt 
haben. 

Ich fasse zusammen: Ein wesentlicher Unterschied in der Höcker- 
bildung gegenüber den vorher betrachteten Arten war nicht zu erkennen. 
Das Aufspalten der III. Schicht verläuft überall völlig gleichartig. Eine 
geringe Abweichung zeigte sich lediglich im Verhalten der Subepider- 
malen. Eine Zellgruppe, die ihren Platz an der Innenseite des 
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aufgerichteten Hôckers findet, spaltet bereits während der jiingsten Ent- 
wicklungsstufen auf. Diese Teilungsvorgänge kommen jedoch bald zum 
Stillstand. Da die anderen Arten denselben Vorgang in einem spâteren 
Entwicklungsstadium durchführen, zeigen die ausgebildeten Hécker aller 
vier Arten keinerlei bemerkenswerte Bauunterschiede mehr. 


Besprechung der Ergebnisse. 

Für die Auffassung der Crataegomespili als Periklinalchimären sind 
die Feststellungen über ihre Blattentwicklung besonders wichtig. In der 
Einleitung wies ich bereits darauf hin, daB die Chimärentheorie nicht 
mehr zu halten wäre, falls sich herausstellen sollte, daß außer dem Derma- 
togen nur noch die Subepidermale an der Blattbildung beteiligt ist. 
Durch die Untersuchung habe ich nun aber zeigen können, daß sowohl 
in den Elternarten wie auch in den Bastarden selber die III. Schicht 
bei der Blattausgestaltung erheblich beteiligt wird. Es konnte nach- 
gewiesen werden, daß bis zur Fertigstellung eines deutlich hervortreten- 
den Höckers die II. Schicht verhältnismäßig passiv bleibt und fast alle 
wesentlichen Teilungsvorgänge innerhalb der III. Schicht bzw. deren 
Deszendenten erfolgen. 

Bekanntlich hat Noack (1922) einen andersartigen Modus der Blatt- 
entwicklung bei Pelargonium zonale und auch bei Crataegomespilus Dardari 
zu beweisen versucht. Ich habe anläßlich der Untersuchung der Sola- 
num-Chimären ausführlich dazu Stellung genommen und damals schon 
die Befunde an Crataegomespilus Dardari angezweifelt (LANGE 1927, 
S. 272). Daß vor allem die Methode Noacks als ungeeignet abzulehnen 
sei, hat später ZIMMERMANN (1928, S. 338/339) treffend hervorgehoben. 
Auch ZIMMERMANN, dessen Urteil mir auf Grund seiner sorgfältigen 
Untersuchungen am Vegetationspunkt von Hypericum uralum als beson- 
ders maßgeblich erscheint, lehnt Noacks Ergebnisse für Crataegomespilus 
Dardari ausdrücklich ab (S. 338). 

Eine erneute ausführliche Erörterung über diesen Punkt ist hier nicht 
beabsichtigt, die obigen Hinweise erschienen mir jedoch deswegen an- 
gebracht, weil die Ergebnisse Noacks später von HABERLANDT (1926, 
S. 174/175) gegen die Chimärentheorie verwendet wurden. Allerdings 
betont HABERLANDT ausdrücklich S. 174: „Die Beobachtungen bzw. 
Abbildungen Noacks sind aber deshalb nicht beweisend, weil sie sich 
auf zu alte Blattanlagen beziehen.“ In dem gleichen Zusammenhang 
sagt er weiter: „Gerade auf diese Stadien,‘‘ — gemeint sind die aller- 
ersten Stufen der Höckerbildung am Vegetationspunkt — ‚auf mediane 
Längsschnitte durch die jüngsten Blattanlagen kommt es aber vor allem 
an.“ Genau nach diesen Vorschlägen wurden meine Untersuchungen 
durchgeführt, und ihre Ergebnisse bestätigen zur Hauptsache HABER- 
LANDTs Vermutungen, ‚daß auch die zweite Periblemschicht am Aufbau 
des Blattes beteiligt ist“. Den direkten Beweis auch für die weitere 
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Ansicht zu erbringen, daß diese Schicht ,,wenigstens den größten Teil 
des Gefäßbündelsystems des Blattes liefert‘, war mir leider nicht mög- 
lich. Mancherlei Anzeichen sprechen jedoch dafür, daß HABERLANDTs 
Vermutung richtig ist. Daß das Spitzen- und Randwachstum nicht eine 
so überragende Bedeutung haben kann, wie Noack annimmt, habe ich 
früher (1927, S. 269/270) betont. Ich befand mich damit in Überein- 
stimmung mit KRUMBHoLZ (1925, S. 256 und 258). Der sichere Beweis 
dafür ergab sich aus den Präparaten der Solanum-Chimären unmittelbar. 
ZIMMERMANN ist später durch systematisch angestellte Versuche mit 
wachsenden jungen Blättern von Hypericum uralum zu sehr ähnlichen 
Ergebnissen gekommen (S. 327 f.). 

An Hand einer Tabelle über die Zahl der Mitosen in den einzelnen 
Höckerregionen (8. 325) wird festgestellt, „daß alle Zonen ungefähr 
gleichmäßig wachsen“ (S. 326). Dementsprechende eigene Beobachtungen 
(S. 35) lassen mich vermuten, daß jüngere Höcker ein im basalen Teil 
bevorzugtes Wachstum zeigen können. Ich nehme deshalb auch an, daß in 
ZIMMERMANNs Abb. 42, Tafel 10 und Abb. 43, Tafel 11, die die ältesten 
Zapfen der von ihm beobachteten Entwicklungsreihe darstellen, die obere 
Grenze des von der III. Schicht abstammenden Gewebes keinesfalls zu 
hoch angegeben ist. Nachdem ich habe zeigen können, daß bei allen 
vier von mir untersuchten Formen die III. Schicht den jungen Höcker 
hochwölbt und selber mittels eigener Initialen einen ,,Innenzapfen“ an- 
legt, scheint mir die Annahme berechtigt, daß die III. Schicht wenigstens 
in dem Ausmaße an der Blattbildung beteiligt wird, wie die oben 
angeführte Vermutung HABERLANDTs es hinstellt. 

Bei der Untersuchung der WrNKLERschen Pfropfbastarde hatte ich 
beobachten können, daß Subepidermale aus Tomatenzellen sich bei der 
Blattbildung anders verhalten als solche aus Nachtschattengewebe. Des- 
halb lag es nahe, auch die Crataegomespili auf ein analoges Verhalten 
hin zu beobachten. Wie aus den speziellen Darstellungen ihrer Blatt- 
bildungsvorgänge entnommen werden kann, wurden auch kleine Besonder- 
heiten bei den einzelnen Arten gefunden. Diese Eigenheiten sind aber 
so geringfügig und hinsichtlich ihrer Endergebnisse so wenig bedeutungs- 
voll, daß sie brauchbare Anhaltspunkte für die Aufklärung der Natur 
der Crataegomespili nicht liefern können. In dem Abschnitt über Cratae- 
gomespilus Dardari ist ein im obigen Sinne abweichender Befund ein- 
gehend beschrieben und besprochen worden. Die Teilungsvorgänge inner- 
halb der Subepidermalen lassen sich während der ersten Blattbildungs- 
stadien besonders leicht verfolgen. Vergleicht man die Vorgänge in den 
Subepidermalen beider Elternarten miteinander, so muß man eigentlich 
erstaunt sein darüber, wie weitgehend die Ähnlichkeit ist. Noch mehr 
überraschen kann aber ein Vergleich mit den entsprerhenden Erschei- 
nungen bei Tomate und Nachtschatten. Die Elternarten der jeweiligen 
Pfropfbastarde sind mehr oder weniger nahe verwandt miteinander, eine 
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Tatsache, die derlei Ahnlichkeiten erklärlich macht. Um so mehr müssen 
dann aber die vielfachen Ubereinstimmungen der Blattbildungsvorgänge 
bei den nicht verwandten Familien der Solanaceen und Rosaceen iiber- 
raschen. DaB die Subepidermale beispielsweise im Anfangsstadium an 
den Rändern der Vegetationspunkte verdoppelt wird, in einem späteren 
Stadium hier drei Schichten bildet durch Aufspalten der inneren Des- 
zendenten, daB die II. Schicht in der Hôckerspitze zunächst ungeteilt 
bleibt, am Innenrande des Höckers aber bald aufspaltet, alle diese Er- 
scheinungen, sowie die wichtigsten ersten Teilungsschritte innerhalb der 
III. Schicht stimmen bei allen erwähnten Arten weitgehend miteinander 
überein. Auf Grund der Blattbildungsvorgänge ist demnach wohl ein 
Zweifel an der Chimärennatur der Crataegomespili nicht mehr möglich. 
Unmittelbare Beweise dafür ließen sich ja auch erbringen auf Grund 
der Größenunterschiede der Zellen sowie der differenzierenden Färbe- 
methode. 

Ganz überzeugend waren die Beweise hinsichtlich des Crataegomespilus 
Asnieresii, weil dessen Dermatogen vollständig übereinstimmt mit dem 
von Mespilus, sich aber deutlich unterscheidet von dem von Crataegus 
monogyna. Nicht im gleichen Maße überzeugend sind die Tatsachen, die 
über Crataegomespilus Dardari mitgeteilt werden konnten. Da Dicken- 
unterschiede zwischen den Subepidermalen der Elternarten nicht be- 
stehen, ließ sich mittels Messungen nichts beweisen. Leider waren auch 
die Farbunterschiede im Gewebe dieses Bastards geringer. Fest steht 
lediglich, daß das Dermatogen von Mespilus abstammen muß, und daß 
die Zellen der III. Schicht nach Größe und Farbreaktion sich als Cratae- 
gus-Zellen erweisen. Das spricht natürlich durchaus für die Chimären- 
theorie. Es wäre letzten Endes noch die Annahme möglich, daß Crataego- 
mespilus Dardari nur im Gebiete der Subepidermalen und deren Deszen- 
denten Burdonencharakter besäße. Dieser Auffassung stehen jedoch 
alle bisher bekannten Beobachtungen über die Rückschläge entgegen. 
Demnach kann wohl gesagt werden, daß Crataegomespilus Dardari mit 
sehr großer Wahrscheinlichkeit als eine diplochlamyde Periklinalchimäre 
anzusehen ist. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Durch den Nachweis von Größenunterschieden der Zellen in den 
einzelnen Schichten und durch Färbungsreaktionen an dem meriste- 
matischen Gewebe konnte gezeigt werden, daß Crataegomespilus Asnie- 
resii sicher eine haplochlamyde, Crataegomespilus Dardari höchstwahr- 
scheinlich eine diplochlamyde Periklinalchimäre ist. 

2. Die Vorgänge bei der Blattbildung stehen dieser Auffassung nicht 
entgegen. Bei den Elternarten sowohl wie auch bei den Bastarden selber 
beteiligt sich außer dem Dermatogen und der Subepidermalen die 
III. Schicht ausgiebig an der Ausgestaltung der Blatthöcker. 
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3. Die Blattbildungsvorgänge verlaufen im einzelnen folgendermaBen : 

a) Die Hôckerbildung beginnt mit periklinen Teilungen innerhalb 
der III. Schicht. Auf diese Weise werden nacheinander im medianen 
Teil der Anlage zwei, vier und sechs Teilschichten angelegt. 

b) Entsprechend der Anzahl der von der ersten Aufspaltung betrof- 
fenen Zellen läBt sich die neugebildete Zellenmasse in 5—6 Gruppen 
gliedern. 

c) Eine b-Gruppe besorgt das Ausbuchten des Höckers und wächst 
mittels eigener Initialen in ihn mit ein. Die benachbarte a-Gruppe ver- 
mittelt den Übergang vom Restvegetationspunkt zum jungen Höcker 
hin. Die c-, d- und e-Gruppen legen den Prokambiumstrang an, der 
später in die Blattanlage hineinführt. 

d) Die Subepidermale spaltet während oder unmittelbar nach den 
ersten Teilungen in der III. Schicht am Rande des Vegetationspunktes 
in zwei Teilschichten auf. Nach Aufrichtung des Höckers liegt dieses 
Teilungsgebiet an dessen Außenrand. In diesem Stadium bilden sich 
infolge periklinen Aufspaltens der inneren Lage insgesamt drei Teil- 
schichten. Der erste wie auch der zweite Teilungsvorgang setzen sich 
apikalwärts fort. 

e) Bald nach den ersten Entwicklungsstadien treten innerhalb der Sub- 
epidermalen zwei weitere Teilungsherde auf. Die Abkömmlinge aus dem 
einen liegen später an der Innenseite des Höckers, die aus dem anderen 
in der Übergangszone zwischen Höcker und Restvegetationspunkt. 

f) Nachdem der Höcker fertig aufgerichtet ist, fangen auch die bis- 
her noch ungeteilten Zellen der II. Schicht in der Höckerspitze an, periklin 
aufzuspalten. Offenbar ist der zeitliche Eintritt dieses Vorganges, der 
die Abkömmlinge der III. Schicht aus der Spitze verdrängt, mancherlei 
Schwankungen unterworfen. 

g) Deshalb ließ sich bei den Crataegomespili nicht feststellen, welche 
absolute Länge im fertigen Blatt die von der III. Schicht abstammende 
Innenmasse erreicht, ebensowenig, welche Organteile von dieser angelegt 
werden. 

h) Die Anordnung der mitotischen Bilder in Höckerlängsschnitten 
läßt vermuten, daß dem Spitzenwachstum keine überragende Bedeutung 
bei der Blattbildung zukommt. 

i) Durch kleine Arteigenheiten wird die Entwicklungsart nicht wesent- 
lich beeinflußt. 


Literaturverzeichnis. 


Baur, E.: Pfropfbastarde, Periklinalchimären und Hyperchimären. Ber. dtsch. 
bot. Ges. 27, 603—605 (1909). — Pfropfbastarde. Biol. Zbl. 30, 497—514 (1910). — 
Buder, J.: Studien an Laburnum Adami II. Z. Abstammgslehre 5, 209—284 (1911 ). — 
Haberlandt, G.: I. Über den Blattbau der Crataegomespili von Bronvaux und ihrer 
Eltern. Sitzgsber. preuß. Akad. Wiss., Physik.-math. Kl. 17 (1926). — II. Sind die 











44 F. Lange. 


Crataegomespili von Bronvaux Verschmelzungspfropfbastarde oder Periklinal- 
chimären ? Biol. Zbl. 47, H. 3 (1927). — III. Das Wesen der Crataegomespili. Sitzgsber. 
preuß. Akad. Wiss., Physik.-math. K1. 20, 374394 (1930). — Herrig, F.: Beiträge zur 
Blattentwicklung einiger phanerogamer Pflanzen. Diss. Berlin 1913 Flora (Jena) 107, 
327—350 (1915) — Kriiger, M.: Vergleichend entwicklungsgeschichtliche Unter- 
suchungen an den Fruchtknoten und Früchten zweier Solanum-Chimären und ihrer 
Elternarten. Planta (Berl.) 17, 372—436 (1932). — Krumbholz, G.: Untersuchung 
über die Scheckung der Oenotheren-Bastarde, insbesondere über die Méglichkeit 
der Entstehung von Periklinalchimaren. Jena. Z. Naturw. 62, 187—260 (1925). — 
Lange, F.: Vergleichende Untersuchungen über die Blattentwicklung einiger 
Solanum-Chimären und ihrer Elternarten. Planta (Berl.) 3, 181-281 (1927). — 
Meyer, J.: Die Crataegomespili von Bronvaux. Z. Abstammgslehre 18, 193—233 
(1915). — Neaek, Ko. L.: Entwicklungsmechanische Studien an panaschierten 
Pelargonien. Jb. Bot. 61, 459—534 (1922). — Vererbungsversuche mit buntblatt- 
rigen Pelargonien. Verh. Physik.-med. Ges. Wiirzburg N. F. 49, 45—93 (1924); 50 
47—97 (1925). — Noll, F.: Die Pfropfbastarde von Bronvaux. Sitzgsber. nieder- 
rhein. Ges. Naturkde Bonn 1905. — Résler, P.: Histologische Studien am Vege- 
tationspunkt von Triticum vulgare. Planta (Berl.) 5, 28—69 (1922). — Sehmidt, A.: 
Histologische Studien an phanerogamen Vegetationspunkten. Bot. Archiv 8, 
345—404 (1924). — Sehwarz, W.: Die Entwicklung des Blattes von Plectranthus 
fructicosus und Ligustrum vulgare und die Theorie der Periklinalchimären. Planta 
(Berl.) 3, 499—526 (1927). — Weiss, F. E.: On the Leaf-Tissues of the Graft Hybrids 
Crataegomespilus Asnieresii and Crataegomespilus Dardari. Mem. a. Proc. Manch. 
Lit. a. Philos. Soc., Vol. 69. 1925. — Winkler, H.: Uber das Wesen der Pfropf- 
bastarde. Ber. dtsch. bot. Ges. 28, 116—118 (1910). 


(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Bern.) 


PHYSIOLOGISCH -OKOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN UBER 
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Einleitung. 

Von pflanzensoziologischen und synökologischen Studien ausgehend 
gewann das Gebiet des Wasserhaushalts der Pflanzen für mich vermehr- 
tes Interesse. Die notwendige exakt-wissenschaftliche Grundlegung ver- 
hinderte vorläufig ausgedehnte ökologische Messungen. Doch dürfte sich 
die für die Methodik und Physiologie aufgewandte Mühe lohnen, um 
so mehr, als trotz der großen Zahl der Publikationen der letzten Jahre 
immer noch grundlegende Schwierigkeiten und Meinungsverschieden- 
heiten bestehen. 

Für die Leitung und Unterstützung meiner Arbeit und das ihr stets- 
fort entgegengebrachte Interesse danke ich Herrn Privatdozent Dr. 
W. Lüpı (Bern, Zürich) herzlich. Zu großem Dank verpflichtet bin ich 
auch meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. Ep. FIscHER, der mir 
die Mittel des Botanischen Institutes weitgehendst zur Verfügung stellte. 
Für die Anschaffung der Bungzschen Reiseprobierwaage mit Luftdämp- 
fung, ohne die die vorliegenden Untersuchungen zum Teil nicht, zum 
Teil nur mit Schwierigkeiten hätten durchgeführt werden können, spreche 
ich der HALLER-Stiftung der Universität Bern und dem Bernischen Hoch- 
schulverein meinen besten Dank aus. Herrn Prof. Dr. F. EPHRAIM (Bern) 
danke ich bestens für die Mitteilung der bekanntgewordenen Mes- 
sungen des Kobaltchloriddampfdruckes. Für das meinen Untersuchungen 
entgegengebrachte Interesse erstatte ich meinen aufrichtigen Dank auch 
den Herren Prof. Dr. W. Rytz und Privatdozent Dr. G. v. BUREN. 

Nach den nötigen Vorversuchen wurde der experimentelle Teil meiner 
Arbeit zur Hauptsache im Jahre 1931 am Wohnort meiner Eltern, in 
Spiez am Thunersee, ausgeführt. 
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A. Methodische, physikalische und physiologische Grundlagen. 
I. Der Wasserabgabewiderstand. 
1. Allgemeines zum W iderstandsbegriff. 

Je tiefer wir in die Probleme der Biologie einzudringen versuchen, 
desto deutlicher wird uns das Netz der Verkettung von Ursachen und 
Wirkungen, desto klarer wird uns, daB nicht alles im biologischen Ge- 
schehen biologisch ist. Ja, wir können leicht den Eindruck bekommen, 
daß die biologischen Vorgänge physikalisch-chemischer Natur seien. 

Wir wissen über das Endresultat der biologischen Forschung nichts. 
Wir wissen aber, daß nur eine streng wissenschaftliche und logisch fort- 
schreitende Behandlung der physikalischen und chemischen Erschei- 
nungen imstande sein wird, den biologischen Kern des Lebens heraus- 
zuschälen — wenn es einen solchen gibt — und wenn dieser nicht etwa 
gerade in der spezifischen Verkettung von Ursachen und Wirkungen liegt. 

In dieser Erkenntnis sind wir bestrebt, auch im physiologisch-öko- 
logischen Arbeitsgebiet physikalische und chemische Methoden anzu- 
wenden und zu einer mathematischen Formulierung der Ergebnisse zu 
gelangen. Auch dieser Forschungsrichtung bleiben Mißgriffe nicht er- 
spart; sie rühren meist von ungenügender Klarheit über die Grund- 
lagen her. 

Unsichere Grundlagen und schlecht definierte Größen haben auch 
der Erforschung des Wasserhaushalts der Pflanzen außerordentliche 
Schwierigkeiten bereitet. 

Die Transpirationsforschung der letzten Jahrzehnte hat die Wasser- 
abgabe, den qualitativen Einfluß der Stomata, die Bedingtheit der 
Transpiration durch äußere Faktoren und eine gewisse Ähnlichkeit mit 
der Verdunstung sichergestellt. Zahllose Messungen wurden unter allen 
möglichen natürlichen und künstlichen Bedingungen ausgeführt. Leider 
müssen wir heute feststellen, daß nicht einmal der einfachere Vorgang 
der Verdunstung einer freien Wasserfläche physikalisch gut abgeklärt 
und mathematisch behandelbar ist. Und, was in diesem Falle um so 
notwendiger wäre, die Begleitumstände der Messungen sind nirgends 
genügend vollständig wiedergegeben. Damit stehen wir vor zahllosen 
einmaligen und nichtreproduzierbaren Naturgeschehen, vor Meßergeb- 
nissen, die nur mir großen Bedenken verglichen werden dürfen. 

Die völlige Klärung der physikalischen Grundlagen einerseits und die 
Beibringung wohldefinierter Meßergebnisse andererseits sind die großen 
Aufgaben der Transpirationsforschung der nächsten Zeit. 

Zwei Mittel stehen uns zur Verfügung, Meßergebnisse vergleichbar 
zu machen: Messungen unter genau den gleichen Bedingungen und rech- 
nerische Reduktion auf Einheitsbedingungen. Die Herstellung gleicher 
Bedingungen bietet verschiedene versuchstechnische, oft kaum zu über- 
windende Schwierigkeiten und verhindert ausgedehnte Messungen im 
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Freien. Die Reduktion auf Einheitsbedingungen aber setzt die Kenntnis 
der Abhängigkeit des Transpirationsvorganges von den ihn beeinflussen- 
den Faktoren voraus. Deshalb müssen wir den Reduktionen ganz beson- 
dere Aufmerksamkeit schenken. 

Soweit wir den Transpirationsvorgang heute überblicken können, 
wird er von genau der gleichen Gruppe von Faktoren beeinflußt wie 
die Verdunstung, dazu aber noch von einer Gruppe von physiologischen 
Faktoren wie Spaltöffnungsbewegung, incipient drying, morphologischen 
Unterschieden usw. SEYBOLD (1929) hat die beiden Gruppen unter den 
Namen der physikalischen und physiologischen Komponente der Transpi- 
ration auseinandergehalten. Obwohl sich die Grenzen später etwas 
verwischen werden, haiten wir diese Unterscheidung deshalb für prak- 
tisch wohl begründet, weil die physikalischen Faktoren am ehesten eine 
gesetzmäßige Fassung gestatten. 

SEYBOLD (1930) hat die Reduktionen in der Form seiner vielum- 
strittenen Widerstandsformel (StockER 1931, WALTER 1931, ScHRATz 
1931) teilweise durchgeführt. Diese lautet: 

0,36-0-a 
fy re es 
worin w = Widerstand in absoluten Einheiten, o = Wasserdampfkon- 
zentrationsdifferenz in g/cbm, V = Verdunstungsmenge in g/qdm Std., 
a = Korrektionsfaktor und eine Art Austauschzahl (vgl. S.55). Sey- 
BOLD hat seine Widerstandsformel als Analogieformel zum OHmschen 
Gesetz der Elektrizitätslehre gebildet, was an sich schon zu Bedenken 
Anlaß gab (vgl. S.49 dieser Arbeit). 

Hier soll eine ähnliche Widerstandsformel unter dem Gesichtspunkt 
der Reduktion abgeleitet werden. 

Wenn zwei gleich große Blätter gleichzeitig und gleich lange unter 
gleichen versuchstechnischen Außenbedingungen transpirieren, oder wenn 
ein und dasselbe Blatt in aufeinanderfolgenden kurzen und gleichen Zeit- 
räumen transpiriert, können die abgegebenen Wassermengen direkt als 
Maß für das morphologisch und physiologisch bedingte Verhalten zur 
Wasserabgabe aufgefaßt werden. Eine Reduktion ist hier nicht not- 
wendig (Schwierigkeiten: Variabilität von einem Blatt zum anderen, 
Unregelmäßigkeiten im physiologischen Verhalten). 

Sobald die Dauer zweier Versuche verschieden ist, muß eine erste 
Reduktion, diejenige auf gleiche Zeitdauer, ausgeführt werden. Beinahe 
alle Botaniker werden es als selbstverständlich betrachten, daß man zu 
diesem Zweck durch die Anzahl der Sekunden oder Minuten oder Stunden 
dividiert. Aber so selbstverständlich ist das nicht. Wir setzen dabei 
voraus, daß die Verdunstungsmenge der ersten Potenz der Zeitdauer 
proportional verläuft. Unter der Voraussetzung, daß der Verdunstungs- 
vorgang ein reiner Diffusionsvorgang in absolut ruhiger Luft ist, darf 
Proportionalität zur ersten Potenz wenigstens für einen beginnenden 
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Verdunstungsvorgang nicht angenommen werden. Bei der Kobaltprobe 
hangt der Dampfdruck von der Versuchsdauer ab, weshalb nicht einfach 
durch die Zeitdauer dividiert werden darf. Nur dem Umstand, daB die 
Verdunstung kein reiner Diffusionsvorgang ist (vgl. den Abschnitt über 
den Verdunstungswiderstand 8. 55 f.), haben wir die bekannte einfache 
Zeitproportionalität zu verdanken, die in den meisten Fallen doch gut 
erfüllt sein dürfte. Nach Vornahme dieser Reduktion bleibt als Maß 
für das morphologische und physiologische Verhalten nicht mehr eine 
Masse, sondern Masse/Zeiteinheit, also eine Stromstärke. 

Eine zweite Reduktion ist notwendig, wenn die Untersuchungsobjekte 
nicht flächengleich sind, die Flächenreduktion. Diese ist, so einfach sie 
scheint, in höherem Maße problematisch als die Reduktion der Zeitdauer. 
Aus den vielen tastenden physikalischen Versuchen geht doch das eine 
klar hervor, daß die Verdunstung keineswegs der Fläche proportional 
verläuft. Der Grund, warum noch niemand die Konsequenzen aus dieser 
Tatsache gezogen hat, ist dreifach: 1. Für freie Wasserflächen fehlt bis 
heute eine endgültige physikalische Behandlung des Problems; für mitt- 
lere Flächengrößen (Durchmesser von mehreren Zentimetern) ist nach 
empirischen Befunden von RENNER (1910), THomas und Fereuson (1917), 
SEYBOLD (1927) u.a. ein Flächenexponent von 0,75—0,83 einzusetzen. 
2. Die Übertragung auf die Transpiration ist vorläufig noch unsicher; 
bei geschlossenen Spalten dürften dieselben Exponenten, bei offenen 
solche zwischen 0,75 und 1,0 richtig sein. 3. In gewissen Fällen ist keine 
physikalische, sondern nur eine rechnerische Reduktion mit dem Ex- 
ponenten 1 notwendig, überall dort nämlich, wo es sich um den Wasser- 
umsatz eines ganzen Blattes oder einer ganzen Pflanze handelt; wo es 
sich aber um die Abhängigkeit der Transpiration von der Stomaweite, 
von der Wand- und Kutikuladicke, von der Luftwegigkeit, vom Wasser- 
sättigungszustand der Zellen, vom Alter und Ernährungszustand eines 
Blattes usw. handelt, also bei mehr physiologischen Versuchen, hat die 
physikalische Reduktion die einfache Mittelwertberechnung zu ersetzen. 
Man muß zugeben, daß in gewissen Fällen die Abweichung nicht groß 
ist, darf aber diesen Punkt nicht aus dem Auge verlieren. 

Damit sind die zwei üblichsten, keineswegs unproblematischen Reduk- 
tionen genannt. Werden auf dieser Grundlage Messungen verschiedener 
Tageszeiten, Gesellschaften oder Klimate ohne weitere Reduktionen 
verglichen, wie das in jeder Transpirationsarbeit der Fall ist, so werden 
nicht die Pflanzen einander gegenübergestellt, sondern die Komplexe 
Pflanze-Klima-Wetter-versuchstechnische Spezialbedingungen. Das ist 
oft der Zweck der Untersuchungen; gelegentliche Angaben über Tem- 
peratur, Luftfeuchtigkeit, morphologische Merkmale usw. lassen aber 
erkennen, daß meist auch die Probleme der ‚‚Anpassung‘‘, der morpho- 
logisch-physiologischen Einstellung der Pflanze zur Umwelt im Vorder- 
grund stehen. Wie oft sind solche auf Zeit- und Flächeneinheit reduzierte 
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Transpirationsmessungen mit Baumerkmalen und Lebensgewohnheiten 
der Pflanzen verglichen worden! Waren die Umweltbedingungen dabei 
verschieden, so war der Vergleich unerlaubt, waren sie gleich und der 
Vergleich erlaubt, so diente als Vergleichsma8 — und das sei hier betont 
— nicht eine Wassermenge, also eine Masse, sondern Wassermenge/Zeit- 
und Flächeneinheit, eine Größe, die man als mittlere spezifische Strom- 
stérke bezeichnen muB. Die bisherige Praxis der Transpirationsforscher 
kennt also eine Größe, die bei präziser Bezeichnung ebenso physikalisch 
(hydro- und elektrodynamisch) aussieht wie der Begriff Widerstand, der 
durch die SeyBoLpsche Formel (S. 47) definiert worden ist, und der nun 
unter dem Gesichtspunkt der Reduktionen abgeleitet werden soll. (Die 
Bedeutung der Reduktion auf Gewichtseinheit soll später, S. 125 und 
160, behandelt werden.) 

Werden Freilandversuche nicht gleichzeitig am gleichen Ort aus- 
geführt, so sind im allgemeinen alle Außenfaktoren verschieden, was 
so gut wie bei der Versuchsdauer und der Fläche Reduktionen verlangt. 
Soweit bekannt, dürften sich diese Außenfaktoren erschöpfen in Wasser- 
dampfkonzentrationsdifferenz, Temperatur, Luftdruck, Wind und Luft- 
turbulenz. 

Meist wird die Wasserdampfkonzentrationsdifferenz der weitaus wich- 
tigste Faktor sein, ein Faktor, der bei gleicher Stomaweite die Transpi- 
rationsmenge um Hunderte von Prozenten verändern kann. Sie wird 
in absolutem Maß in g/ccm, praktisch (z. B. Psychrometertafeln) in g/cbm 
oder mg/cdm gemessen. Als erster hat Maxımov (1923) diese Reduktion 
vorgenommen, indem er die Transpirationsgröße auf 10 mm Hg Sätti- 
gungsdefizit der Luft umrechnete. Dabei setzte er voraus, daß Blatt- 
temperatur gleich Lufttemperatur und Dampfdruckdifferenz gleich Sätti- 
gungsdefizit der Luft seien, was wir als nicht allgemein gültig abändern. 
Die elektrischen Temperaturmessungen SEYBOLDs (1929 und spätere 
Arbeiten) und meine eigenen Blatt-Temperaturmessungen mit dem Queck- 
silberthermometer zeigen oft beträchtliche Unterschiede gegenüber Luft- 
temperatur an, weshalb man statt Sättigungsdefizit der Luft Konzen- 
trationsdifferenz Blatt/Luft zu setzen hat. Die Maxımovsche Reduktion 
unterscheidet sich aber von der SeyBoLpschen noch dadurch, daß 
sie als Korrektion der spezifischen Stromstärke behandelt wird, indem 
die Meßergebnisse nicht auf Konzentrationsdifferenzeinheit, sondern auf 
eine mittlere Konzentrationsdifferenz (bzw. Dampfdruckdifferenz) von 
10 mm Hg umgerechnet werden. Dadurch wird die Einführung einer 
neuen Größe vermieden; nach dieser Umrechnung haben wir immer noch 
eine spezifische Stromstärke, oder wie Maxımov es bezeichnet: ,,Inten- 
sität der Transpiration“. 

Wichtiger als diese Abweichungen ist die Tatsache, daß in der Be- 
ziehung Maxımovs bereits die Annahme steckt, daß die Verdunstung 
der ersten Potenz der Konzentrationsdifferenz proportional verläuft. 


Planta Bd. 20. 4 
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Das steht in voller Ubereinstimmung mit den Gesetzen der Diffusions- 
physik (vgl. die Abschnitte über Diffusion in KOHLRAUSCH, MÜLLER- 
PouILLET u. a.), muß aber auf seine Zulässigkeit geprüft werden, sobald 
nicht mehr reine Diffusion vorliegt, die sehr selten verwirklicht ist. 

Für den Fall einer nicht zu raschen Luftbewegung wird eine dünne, 
flüssigkeitsnahe Luftschicht Flüssigkeitstemperatur annehmen. Dadurch 
wird ihre eigene, schon in der Umgebungsluft vorhandene Wasserdampf- 
konzentration (die absolute Feuchtigkeit in g/cbm!) kaum verändert 
(Wärmeausdehnung). Ihr Wasserdampfaufnahmevermögen, ihre Kapa- 
zität und damit auch ihr Wasserdampfgehaltsdefizit ändert sich aber 
mit der Temperatur (was bei Betrachtung der physikalischen Sättigungs- 
konzentrationstafeln ohne weiteres klar wird). Die Differenz aus der der 
Flüssigkeitstemperatur entsprechenden Sättigungskonzentration und der 
Wasserdampfkonzentration der Umgebungsluft ist die auch den Diffu- 
sionsvorgang bestimmende Konzentrationsdifferenz. Schließlich darf 
man nicht vergessen, daß die Luftbewegung die Diffusionsvorgänge 
keineswegs ausschaltet, so daß die Übergänge immer gleitend sind. 

In Anbetracht der recht befriedigenden Kenntnis des gesetzmäßigen 
Zusammenhanges zwischen Verdunstungsmenge und Wasserdampfkon- 
zentrationsdifferenz ist es angebracht, die Reduktion hier wie bei Zeit- 
dauer und Fläche durch Division vorzunehmen. Dadurch führen wir 
als Vergleichsmaß für das morphologisch-physiologische Verhalten eines 
Pflanzenteils zur Wasserabgabe eine neue Größe ein, das Flächenleit- 
vermögen. Der reziproke Wert dieses Flächenleitvermögens ist im Sprach- 
gebrauch der Ökologen seit langem bekannt unter der Bezeichnung Ver- 
dunstungs- und Transpirationswiderstand. 

Bevor die physikalische Berechtigung der Bezeichnung ‚Widerstand‘ 
aufgezeigt wird, soll noch die Frage der Reduktion der übrigen Außen- 
faktoren behandelt werden. Einer der wirksamsten Außenfaktoren der 
Transpiration dürfte nach der Konzentrationsdifferenz in sehr vielen 
Fällen der Wind sein (Turbulenz der Luft wirkt gleich), ein Faktor, 
der die Verdunstung einer Wasserfläche, gelegentlich aber auch die 
Transpiration um über 100% steigern kann. Leider sind die physikali- 
schen Grundlagen hier nicht ausreichend zur Vornahme einer befriedigen- 
den Reduktion. Die Formel von JETFREYS (1918) gibt an, daß bei mitt- 
leren Verhältnissen die Verdunstungsmenge einer freien Wasserfläche 
der Wurzel aus der Windgeschwindigkeit proportional verläuft. Für sehr 
kleine und sehr große Flächen stimmt das nicht, darf aber insbesondere 
absolut nicht auf Verdunstungskörper von Blattstruktur übertragen 
werden. Die Kurve der Abhängigkeit der Transpiration vom Wind bleibt 
künftigen Forschungen zur Untersuchung überlassen. Für jede Pflanzenart 
für jede Spaltöffnungsweite, für jeden veränderten Blattwassergehalt und 
jeden anderen Grad der Luftwegigkeit, ja für jedes einzelne Blatt 
wird man eine andere Kurve finden, so daß es vorläufig mindestens sehr 
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fraglich ist, ob man je zu einer befriedigenden rechnerischen Reduktion 
der Luftbewegung gelangen wird. Es wire deshalb wenigstens vor- 
sichtig, nur solche ökologische Messungen zu vergleichen, die zu ähn- 
lichen Windgeschwindigkeiten gehören, vorausgesetzt, daß die Wind- 
geschwindigkeit am Meßstandort gemessen wurde. Man könnte me- 
thodisch auch so vorgehen, daß man kurzfristige Messungen das eine 
Mal am Blattstandort, das andere Mal in einem ganz zugfreien Raum 
ausführt. 


Die Nichtbeachtung der zwei übrigbleibenden Faktoren, Temperatur 
und Luftdruck, die die Diffusionsgeschwindigkeit beeinflussen, bedingt 
meist kleinere Fehler. Bei längeren Untersuchungsperioden am gleichen 
Ort kann der Fehler aber doch über 20%, bei Vergleich von Versuchen 
verschiedener Klimata und Höhenlagen aber auch bis 50% und mehr 
betragen. Es ist deshalb angebracht, diese Reduktion vorzunehmen, um 
so mehr, als die gesetzmäßige Beziehung der Diffusion zu Temperatur und 
Luftdruck ziemlich gut bekannt ist in der Formel für den Diffusions- 
koeffizienten D: D, = Diffusionskoeffizient bei 0°, 760 mm Hg: 

273 + =)" 760 t — Temperatur in Celsiusgraden 


273 p p= Luftdruck in mm Hg 





pD=p, ( 


Infolge der Nichtiibereinstimmung theoretischer Folgerungen und empi- 
rischer Befunde besteht in bezug auf den Exponenten einige Unsicher- 
heit (vgl. die physikalischen Handbiicher), weshalb der Exponent 1,8 ver- 
mittelnd gewählt wurde. Eine Reduktion auf 1° absolut und 1 mm Hg 
mit Hilfe der Beziehung D - T'*/p = konst. bestimmt nicht nur un- 
nötig neue Einheiten, sondern wäre geradezu falsch, da die genannte 
Beziehung für diese Größenordnungen wahrscheinlich nicht mehr gilt. 
Deshalb wird die Reduktion am besten wie beim Diffusionskoeffizienten 
relativ durchgeführt, als Korrektion behandelt, dadurch, daß wir das 
Flächenleitvermögen auf 0°C und 760 mm Hg Luftdruck umrechnen. 
Der Korrektionskoeffizient n für Temperatur und Luftdruck erhält so 
den Wert: 





273 + t\1,8 760 
n=nen, = ( 273 ) pP 
Das Flächenleitvermögen ist durch n zu dividieren, der Flächenwider- 
stand mit n zu multiplizieren. Einige Werte von n, (Korrektionskoeffi- 
zient für Temperatur) und n, (Korrektionskoeffizient für Luftdruck) 
sind in Tabelle 1 zusammengestellt. n wird leicht durch Multiplikation 
mit dem Rechenschieber gewonnen oder durch Aufstellen einer graphi- 
schen Rechentafel. Bei genaueren Untersuchungen müßte man berück- 
sichtigen, daß diese Korrektionen nur für den Diffusionsanteil der Ver- 
dunstung gelten. 
Wir stellen die angeführten Beziehungen in mathematischer Kurz- 
sprache zusammen und wählen folgende Bezeichnungen: 


4* 
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v = Verdunstungsmenge in Gramm 
z = Zeitdauer in Sekunden 

F = Fläche in Quadratzentimetern 
C = Konzentrationsdifferenz in g/cem 
n = Korrektionskoeffizient für Tem- 





peratur und Luftdruck 
Es ergeben sich folgende Formeln: 


Ohne Reduktion 
1. Mit Reduktion der Zeitdauer 


2. Mit Reduktion der Fläche 


3. Mit Reduktion der K 
4. und 5. Mit Reduktion der Temperatur 


+ + 


i = Stromstärke 
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I = Spezifische Stromstärke 
1’ = Flächenleitvermögen (ohne Kor- 
rektionen) 


Y = Flächenleitvermögen 


w = Flächenwiderstand 





und des Luftdrucks 
Flächenwiderstand 


Formel: 
V=V 
à v 
em; 
i v 
I= F 2 
differenz 1” Le... 2 
C Czr 
7 un Me 
n nCzF 
te 1 * nCzF 
r v 


Dimension : 


[g] 
[g sek-1] 


[cm2gsek”1] 
[em sek”1] 
[em sek-!] 


[em-! sek] 


Tabelle 1. Korrektionskoeffizienten zur Reduktion von Verdunstungs- 
messungen auf 0° Temperatur (n.) und 760 mm Hg Luftdruck (n,). 
t = Temperatur in Celsiusgraden; p = Luftdruck in mm Hg. Der in den 
Formeln erwähnte Korrektionskoeffizient n ist n = n, - n,. 









































t Dy t | m | t | m P Dp pP Dp P ny 
— 10 | 0,935 780 | 0,974] 665 |1,143| 550 | 1,382 
— 5] 0,967 775 | 0,981] 660 | 1,152] 545 | 1,395 

0} 1,000} 20 | 1,136] 40 | 1,279] 770 | 0,987] 655 | 1,160] 540 | 1,407 
1} 1,006} 21 | 1,143] 41 | 1,287] 765 | 0,994] 650 | 1,169] 535 | 1,421 
2] 1,013] 22 | 1,150] 42 | 1,294] 760 | 1,000} 645 | 1,178] 530 | 1,434 
3} 1,020] 23 | 1,157] 43 | 1,301] 755 | 1,007] 640 | 1,188] 525 | 1,448 
411,027 | 24 | 1,164] 44 | 1,309 À 750 | 1,013] 635 | 1,193] 520 | 1,462 
5| 1,033] 25 | 1,171] 45 | 1,316] 745 | 1,020] 630 | 1,206] 515 | 1,476 
6| 1,040] 26 | 1,178 | 46 | 1,324] 740 | 1,027] 625 | 1,216] 510 | 1,490 
711,047 | 27 | 1,185] 47 | 1,331] 735 | 1,034] 620 | 1,226] 505 | 1,505 
8} 1,053] 28 | 1,192] 48 | 1,339] 730 | 1,041] 615 | 1,236} 500 | 1,520 
9| 1,060] 29 | 1,200] 49 | 1,347] 725 | 1,048] 610 | 1,246 

10 | 1,067 | 30 | 1,207] 50 | 1,354] 720 | 1,056] 605 | 1,256] 480 | 1,58 

11 | 1,074] 31 | 1,214 715 | 1,063} 600 | 1,267] 460 | 1,65 

12| 1,081 | 32 | 1,221] 55 | 1,392] 710 | 1,070} 595 | 1,277] 440 | 1,73 

13 | 1,087} 33 | 1,229] 60 | 1,430] 705 | 1,078] 590 | 1,288] 420 | 1,81 

14 | 1,094] 34 | 1,236] 65 | 1,469] 700 | 1,086] 585 | 1,299] 400 | 1,90 

15| 1,101 | 35 | 1,243] 70 | 1,509] 695 | 1,094] 580 | 1,310} 380 | 2,00 

16| 1,108} 36 | 1,250] 75 | 1,549] 690 | 1,101] 575 | 1,322] 360 | 2,11 

17| 1,115] 37 | 1,257] 80 | 1,590] 685 | 1,110] 570 | 1,333] 340 | 2,24 

18 | 1,122] 38 | 1,264 680 | 1,118] 565 | 1,345] 320 | 2,38 

19| 1,129] 39 | 1,272 675 | 1,126] 560 |1,357 | 300 | 2,53 

20 | 1,136] 40 | 1,279 670 | 1,134 | 555 | 1,369 


Der hier zur 


Ableitung der Widerstandsformel eingeschlagene Weg 
der Reduktionen ist recht durchsichtig und gestattet die Schwächen der 
abgeleiteten Beziehung klar zu überblicken, läßt dagegen eine Begriin- 
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dung fiir die Bezeichnungen ,,Leitvermégen“ und ,,Widerstand“ völlig 
vermissen. Diese Liicke wird durch zwei weitere Ableitungswege aus- 
gefüllt, die noch kurz zu besprechen sind. Der eine ist der von Grap- 
MANN (1923) und von SEyBoLD (1930) eingeschlagene Weg der Über- 
tragung einer allgemeineren Form der Erfassung eines Naturvorganges 
auf die Verhältnisse der Verdunstung. Der Verfasser vorliegender Arbeit 
hat unabhängig von diesen bereits im Jahre 1928 denselben Weg be- 
schritten. GRADMANN sagt in seiner Arbeit über die Windschutzeinrich- 
tungen der Spaltöffnungen auf S. 467: „Nun ist die in der Zeiteinheit 
diffundierende Menge direkt proportional der Druckdifferenz und indirekt 
dem Widerstand . . .‘ Da GrapMANNs Arbeit eine ausgedehntere Ver- 
wendung dieses Ansatzes nicht erforderte, blieb er wohl wenig beachtet, 
obwohl er tatsächlich umfassender ist als das von SEYBOLD (1930) zu- 
grunde gelegte Oumsche Gesetz der Elektrizitätslehre. Eine große Zahl 
von chemischen Reaktionen und physikalischen Vorgängen läßt sich in 
die Form bringen: Menge in der Zeiteinheit — SPrpnnngsfaktor, Warum 
soll diese allgemein anerkannte Beziehung nicht auch zur genauen physi- 
kalischen Definition des Verdunstungswiderstandsbegriffes dienen, den 
wir Botaniker doch seit langem mit größter Selbstverständlichkeit ver- 
wendeten ? Der Spannungsfaktor ist hier die Dampfdruckdifferenz, oder 
genauer, die Konzentrationsdifferenz C, so daß sich für den Widerstand W 
die Definitionsgleichung ergibt. 
WT [em? sek] 

W ist der Widerstand der verwendeten, beliebig großen Verdunstungs- 
fläche gegen Wasserabgabe: W = Totalwiderstand. Der Widerstand eines 
einzelnen Quadratzentimeters der F qem großen Fläche gegen die Abgabe 
der gleichen sekundlichen Wassermenge ist natürlich im Mittel F-mal 
größer: Flächenwiderstand w: 


CzF 
w= — [em-! sek] 


Alle den Widerstand sonstwie beeinflussenden Faktoren miissen als 

dimensionslose Größen, als Korrektionen, eingeführt werden, da der 

Widerstand durch die aufgestellten Grundformeln ein fiir allemal defi- 

niert ist. Deshalb durfte auch die Reduktion von Temperatur und 

Luftdruck nicht anders als durch die dimensionslose Größe n geschehen. 

Wir brauchen zur Berechnung des Flächenwiderstandes die Formel: 
nCzF 


v 
Die dritte Art der Ableitung knüpft an die Tatsache an, daß der 
Diffusionskoeffizient D (oder allgemeiner die Austauschzahl im Sinne von 
W. Scumipt, 1925) physikalisch ein spezifisches Leitvermögen darstellt, 
und daran, daß Leitvermögen und Widerstand allgemein als reziproke 
Größen aufgefaßt werden. Es ergibt sich folgende kurze Übersicht: 
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Spezifisches Leitvermögen Spezifischer Widerstand 

i=D femsek] | 0-4 [cm-*sek] 
Flächenleitvermögen, a Flächenwiderstand, Widerstand der 

der Querschnittseinheit Querschnittseinheit 

‚_D _h - 

Y= ¥ [cm sek-!] =; [em-! sek] 
Totalleitvermögen Totalwiderstand 

L= = [em? sek-1] W= ir [em sek] 














Beachtet man nun noch, daß die Formel für die Verdunstung 
(Diffusion oder Austausch nach ScumipT) lautet: 
CzF D DF 


Aueh “ties * -Cz F = Ze *Cz 
(h = Höhe, Länge des Konzentrationsabfalls), so folgt: 
vh FRS 
I=Gr "= GF L=G 
o = —— „IH W = Cs 
vh v 


Spezifischer Widerstand Flächenwiderstand Totalwiderstand 


Es ist überflüssig, die erhaltenen Gleichungen zu diskutieren, da alles 
Nötige für die einzelnen Faktoren bei den Reduktionen erwähnt wurde. 
In vorliegender Arbeit sind alle Widerstände in CGS-Einheiten an- 
gegeben und berechnet nach der Formel für den Flächenwiderstand: 
w=0.06n FE CzF C in g/cbm oder mg/cdm; z in Minuten 
Y F in gem ; vin Milligramm 
Setzt man dagegen v in Gramm, F in Quadratdezimeter und z in Stunden 
(C in g/cbm oder mg/cdm), so folgt: 
w= 0360 — 036n ¢. 
Diese Gleichung hat mit der von SEYBOLD (1930, S. 274) aufgestellten 
Gleichung (6) große Ähnlichkeit (s. S. 47 dieser Arbeit), unterscheidet 
sich aber von ihr doch wesentlich. Wohl sind C=o und I=V; aber 
die grundlegende Verschiedenheit von n und « bewirkt, daß sogar die 
Widerstände verschieden definiert sind. SeyYBoLp sagt S. 295: „Der 
Widerstand ist als Quotient des Dampfdruckpotentials und der Ver- 
dunstungsstärke zu definieren.“ Mit Rücksicht darauf, daß er selbst 
nicht Dampfdruckdifferenz, sondern Konzentrationsdifferenz einsetzt, 
sind wir mit dieser Definition vollkommen einverstanden; die absolute 
Widerstandseinheit ist danach [em-!sek]. In der aufgestellten Glei- 
chung erscheint aber noch ein Faktor «, der nicht, wie SEYBOLD wahr- 
scheinlich glaubt, dimensionslos ist. Aus seiner Gleichung (4, S. 274) 
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folgt nämlich [x] = [em sek]. Unter Beachtung dieser Dimension 
wird der Widerstand nach Gleichung (6) zu einer dimensionslosen Größe, 
was mit der angeführten Definition im Widerspruch steht. Dieser Wider- 
spruch entstammt der Doppelbedeutung, die « in der SeyBoLpschen 
Ableitung besitzt: « vertritt auf der einen Seite den Diffusionskoeffizien- 
ten als Austauschzahl im Sinne W. Scumipts, auf der anderen Seite 
stellt es einen Korrektionsfaktor dar, der die Tatsache berücksichtigt, 
daß die Verdunstung nicht proportional der Fläche erfolgt; es ist nicht 
falsch, diesen Korrektionsfaktor Austauschzahl zu nennen, aber es ist 
verwirrlich. Wir haben bei den Reduktionen erläutert, wann diese 
Korrektion nicht nötig ist. Die Annahme a = 1 ändert an diesen Be- 
merkungen nichts; sie hat aber das Gute, daß die von SEYBOLD ermittel- 
ten Widerstandszahlen in dem hier vertretenen Sinne numerisch richtig 
sind und ohne Umrechnung mit den Befunden dieser Arbeit verglichen 
werden können. Nur der Korrektionsfaktor n im Werte zwischen 1,15 
und 1,30 ist den SeyBoLpschen Ergebnissen hinzuzufügen. 


2. Der Verdunstungswiderstand. 


Die ganze Transpirationsforschung muß ein mühsames und bemühen- 
des Pröbeln bleiben, solange uns die Physik den einfacheren Vorgang 
der Verdunstung einer freien Wasserfläche nicht befriedigend erklärt. 
Und sie kann das heute noch nicht! Deshalb ist der Transpirations- 
forscher nicht nur im Recht, wenn er sich mit der Verdunstungsphysik 
beschäftigt; es ist seine Pflicht. 


a) Verdunstungsversuche. 


Der Gedanke war von vornherein naheliegend, die abgeleitete Wider- 
standsformel auf den einfachen Verdunstungsvorgang anzuwenden. Ich 
stellte mir vorerst die Frage: Verläuft die Verdunstung der ersten Potenz 
der Konzentrationsdifferenz proportional? Wäre das der Fall gewesen, 
so hätte ich als Widerstandskurve bei variabler Konzentrationsdifferenz 
eine horizontale gerade Linie erhalten müssen. 

Die Versuchsmethodik war folgende: Die unumgängliche Bedingung, 
die Temperatur des Verdunstungskörpers genau messen zu können und 
das Fehlen einer thermoelektrischen Temperaturmeßvorrichtung ver- 
langten die Anwendung freier Wasserflächen. Niedere, kreisförmige, bis 
zum Rand mit Wasser gefüllte Blechschalen wurden in kurzen Abständen 
(meist 1—10 Min.) auf der Bunszschen Reiseprobierwaage mit Luft- 
dämpfung (die solche Versuche erst ermöglicht) gewogen. Der Gedanke, 
die Konzentrationsdifferenzänderung durch Temperaturänderung des 
Wassers herbeizuführen, erwies sich als glücklich, indem der natür- 
liche Abkühlungsvorgang warmen und der Erwärmungsvorgang kalten 
Wassers gestattete, große Kurvenstücke in kurzer Zeit recht vollständig 
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Abb. 1. Der Zusammenhang zwischen der spezifischen Stromstärke der Verdunstung L 
und der Konzentrationsdifferenz C bei einer kreisförmigen Verdunstungsfläche (d = 6,9 cm). 
Kurve 1: Tabelle 4; Kurve 2: Tabelle 3; Kurve 3: Tabelle 2; Kurve für Wind: Tabelle 5. 
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Abb. 2. Der Zusammenhang zwischen dem Flächenwiderstand w und der Konzentrations- 
differenz C für die in Abb. 1 teilweise dargestellten Versuche. DD Dampfdruckdefizit der 
Luft (Übriges wie Abb. 1). 
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aufzunehmen. Die Lufttemperatur wurde mit einem Schleuderthermo- 
meter bestimmt, das auch zur Messung der Wassertemperatur diente. 
Die Luftfeuchtigkeit wurde mit Hilfe eines nassen Thermometers fest- 
gestellt, das gleichzeitig an einem Holzstab mit einer Geschwindigkeit 





cre = ee 14 148 2  % Las 


Abb. 3. Die Abhängigkeit des Flächenwiderstandes w von der Konzentrationsdifferenz C 
und dem Durchmesser d der kreisfürmigen Verdunstungsfläche (d ist den einzelnen Kurven 
direkt beigeschrieben). Gestrichelte Kurven: Windkurven W (Pappdeckelwind von 
2-3 m/sek). Ordinatenmaßstab logarithmisch. Tabellen 3—10. Einzelwerte: Ruhe: 
Punkte; Wind: senkrechte Striche. 


von 1—2 m/sek hin und her bewegt wurde. Diese Messungen wiederholte 
ich in solchen Abständen, daß die Temperatur- und Feuchtigkeitskurve 
des Versuchsraumes genügend genau gezeichnet werden konnte, um 
Interpolationen zu ermöglichen. Die Wassertemperatur wurde jeweils 
gleich lange vor Versuchsbeginn (meist 1 Min.) wie nach Schluß abgelesen, 
so daß meist eine einfache Mittelbildung genügte; nur bei starken Tem- 
peraturänderungen wurden zuerst die zugehörigen Dampfkonzentrationen 
gesucht, worauf rechnerische oder graphische Mittelbildung erfolgte. 
Durchgehend wurde dabei an Stelle von Konzentrationstafeln die Psychro- 
metertafel in GRIMSEHL, Lehrbuch der Physik, Bd. 1, 1923, verwendet; 
nur die Dampfdruckwerte über 30° wurden einer Tabelle im Lehrbuch 
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der praktischen Physik von KOHLRAUSCH (1923) entnommen. Die Wasser- 
schale wurde während der Versuche auf der Waage gelassen, da bei der 
kurzen Versuchsdauer die beim Transport verursachte Luftbewegung zu 
große Fehler bedingt hätte. Zur Vermeidung von unkontrollierbaren 
Luftströmungen wurde aber auch nicht das ganze Waagegehäuse abge- 
hoben, was bei der verwendeten Waage möglich gewesen wäre; ich schob 
nur nach erfolgter Ablesung die Vordertüre etwa 2 cm in die Höhe (auf 
einen Stellhaken) und hob jeweils rasch, aber vorsichtig den Deckel des 
Waagegehäuses ab. Versuchsreihen, bei denen die Einzelversuche ab- 
wechselnd so oder bei abgehobenem Gehäuse ausgeführt wurden, ergaben 
Meßpunkte, die sich gut einer einzigen Kurve einfügten. Erst bei Ver- 
suchen mit inverser Verdunstungsfläche, wo der Abstand Waageschale- 
Fläche relativ klein war, mußte der Verdunstungskörper aus der Waage 
herausgenommen und die Versuchsdauer entsprechend verlängert werden. 

Im folgenden werden einige Versuchsreihen mitgeteilt, die die ge- 
stellte Frage vorläufig beantworten, des weitern aber neue, viel wichti- 
gere Grundprobleme aufdecken. 

Versuchsergebnisse. 1. Abb. 1 zeigt, daß die Verdunstung nur in ganz 
groben Zügen der Konzentrationsdifferenz C proportional verläuft. 

2. Viel schöner als die Kurve der spezifischen Stromstärke I zeigt 
das die Kurve des Flächenwiderstandes w: Die Widerstandskurve weist 
einen Gipfel auf, von dem zwei Äste, scheinbar asymptotisch, nach rechts 
und links abfallen (Abb. 2). 

3. Je größer die Verdunstungsfläche, desto ausgesprochener ist der 
Gipfel (Abb. 3). 

4. Der rechte Kurvenast sinkt weniger rasch ab als der linke (Abb. 2 
und 3). 

5. Die ganze Kurve erfährt bei trockenerer Luft eine Verschiebung 
nach rechts (Abb. 2). 

6. Bei den Kurven der Windversuche ist ein Gipfel kaum mehr ange- 
deutet, der linke Ast ist aber immer noch stark abfallend (Abb. 3). 

7. Für Porenplatten ist der Beweis erbracht (Abb. 3; 125 „), daß der 
Wind die Verdunstung hemmen kann. 

8. Der Grad der Verdunstungsförderung durch Wind hängt sehr 
stark von der herrschenden Konzentrationsdifferenz ab. Bedeuten w, = 
Ruhewiderstand, w„— Windwiderstand und q die prozentuale Ver- 
dunstungsförderung durch Wind, so gilt nämlich 

reduzierte Verdunstung im Winde Wr 2 
4 = Teduzierte Verdunstung in der Ruhe 100 = = 100%. 

Folgerungen. Die Ergebnisse 2, 3, 4, 5, 6 (2. Teil) widersprechen voll- 
kommen unseren bisherigen Anschauungen über den Verdunstungsvor- 
gang in ruhiger Luft. Bisher wurde die Verdunstung, besonders auch 
in Anlehnung an STEFAN (1873, 1881) als reiner Diffusionsvorgang be- 
trachtet. Auf Grund dieser Voraussetzung stellte STEFAN das nach ihm 
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Tabelle 2. Abhängigkeit des Verdunstungswiderstandes von der 
Konzentrationsdifferenz. 


Versuch vom 17.7.31. Luftdruck b= 709 mm Hg. Schale d = 6,87 cm; 
F = 37,1 qcem. Mittleres Dampfdruckdefizit etwa 1,5 mm Hg; R.F. etwa 90%. 
Dargestellt in Abb. 1 und 2. Hier sind die Psychrometerwerte um + 0,10 mm Hg 
korrigiert worden. Halbe Minuten sind durch ’ bezeichnet. v = Verdunstungs- 
menge in Milligramm. z = Zeitdauer in Minuten. C = Konzentrationsdifferenz 
in g/cbm. n = Korrektionskoeffizient fiir Temperatur (Mittel aus Luft- und Wasser- 
temperatur eingesetzt) und Luftdruck b. w = Flächenwiderstand in [em sek]. 
I = spezifische Stromstärke in mg/Std qdm. d, F = Durchmesser und Fläche der 
Schale. R. F. = Relative Feuchtigkeit der Luft. 











Luft Wasser | tes 2 
Tem- | Feuch-| Absol. Tem- v Z c n w I 
pera-| tes |Feuch-| Zeit | pera-| Zeit | + mg 
tur |Therm.| tigkeit tur 
17,6 | 16,1 | 12,98 | 11187 33,2 | 1120] 3138,0! 43,1) 2 | 19,6711,2512,54| 3485 
11237 28,1 | 1122| 3094,9 
1125| 3038,8 | 35,2] 3 | 12,3711,2312,88| 1902 
11297) 24,6 | 1128 | 3003,6 
1131 | 2965,0] 21,713 | 8,3711,2213,14| 1172 
11357) 22,4 | 1134 | 2943,3 
1137| 2911,05 14,6] 3 | 6,0111,2113,34 788 
1141’) 20,9 | 1140 | 2896,4 
1143 | 2875,6] 11,2] 3 | 4,70|1,21]3,39 600 
1147’) 20,1 | 1146 | 2864,4 
1149 | 2839,0 8,0! 3 | 3,90] 1,21] 3,92 432 
1153’) 19,4 | 1152 | 2831,0 
17,6 | 16,3 | 13,24 | 11564 19,1 | 1158 | 2779,7 6,0} 3 | 3,00) 1,20]4,00 324 
1202’) 18,7 | 1201 | 2773,7 
1204 | 2759,4 4,41 3 | 2,64|1,20]4,81 238 
1208’) 18,5 | 1207 | 2755,0 
1210 | 2736,6 4,11 3 | 2,41|1,20]4,71 221 
1214 18,3 | 1213 | 2732,5 
1216 | 2713,9 6,21 5 | 2,17|1,20]4,67 201 


17,6 | 16,4 | 13,38 | 1222 18,1 | 1221 | 2707,7 


17,5 | 16,3 | 13,29 2200) 17,3 | 1301 | 2638,5 5,4| 6 | 1,41] 1,20]4,18 146 
13084 17,3 | 1307 | 2633,1 

1310 | 2622,9 6,6| 8 | 1,15|1,20]3,72 122 
13197) 17,3 | 1318 | 2616,3 


17,8 | 16,6 | 13,55 | 1344] 14,2 | 1346 | 4069,0 | —4,7| 3 |—1,11) 1,19] 1,88 | — 254 

1350| 15,2 | 1349 | 4073,7 

1352 | 4065,3 | —3,2| 5 |—0,37|1,19] 1,53 | — 104 
3 
7 


1358’! 16,0 | 1357 | 4068,5 

1400 | 4057,9 0,2 0,20/1,20] ? ? 
1404’| 16,5 | 1403 | 4057,7 
1406 | 4041,3 3,5 0,57 | 1,20] 3,04 103 
1414’| 16,8 | 1413 | 4037,8 


17,8 | 16,6 | 13,55 | 14187] 17,0 | 1420 | 4006,5 5,2| 5 | 0,92] 1,20] 2,36 169 
1426’| 17,1 | 1425 | 4001,3 
1457’) 13,9 | 1458 | 4059,1 | — 4,0 | 2 |—1,41| 1,19] 1,87 | — 327 


17,8 | 16,6 | 13,55 | 1501’| 14,7 | 1500 | 4063,1 
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Tabelle 3. Abhängigkeit des Verdunstungswiderstandes von der 


Konzentrationsdifferenz. 


Versuch vom 20.7.31. b= 701 mm Hg. Schale d = 6,87 cm; F = 37,1 qem. Mittleres 
Dampfdruckdefizit 4,7 mm Hg. R.F.etwa 70% (sonst wie Tabelle 2). Abb. 1, 2. 
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34,00 
21,23 
15,08 
11,57 
9,37 
7,79 
6,13 
5,44 
4,96 
4,58 
4,26 
4,00 
3,72 
3,58 
3,47 
3,44 
3,39 
3,34 
3,30 








2,35 
2,56 
2,81 
2,94 
3,19 
3,47 
3,79 
3,99 
3,82 
4,32 
4,17 
4,06 
3,58 
4,10 
4,34 
4,63 
4,15 
4,08 
4,13 





6670 
3770 


1760 
1305 
988 
713 
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462 


429 


324 
357 
356 
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Tabelle 3 (Fortsetzung). 


Schale 
Luft Wasser | Gewicht 25 g 
Tem- | Feuch-] Absol Tem- viz Cc n w I 
tur 


pera-| tes |Feuch zeit | pera-| Zei 
Therm.| tigkeit mil" 











17,7 | 14,5 | 11,18 | 1345) 15,6 | 1344 | 4365,5 
18,1 | 14,7 | 10,74 | 1349) 15,7 11350 | 4351,0| 5,7 | 3 | 2,60 | 1,2113,68| 308 
1354| 15,8 | 1353 | 4345,3 
1400 | 16,0 | 1401 | 4335,0| 5,7 | 3 | 2,80 | 1,21 13,97 | 308 
18,3 | 14,8 | 10,77 | 1405 | 16,1 | 1404 | 4329,3 






































Tabelle 4. Abhängigkeit des Verdunstungswiderstandes von der 
Konzentrationsdifferenz. 
Versuch vom 18.7. 31. b = 707 mm Hg. Schale d = 6,87 cm; Fläche = 37,1 gem. 
Mittleres Dampfdruckdefizit 12,3 mm Hg; R.F. etwa 57% (sonst wie Tabelle 2). 
Abb. 1, 2. Da dieser Versuch im Estrich unter sonnebeschi Dach ausgefiihrt 
wurde, war die Dampfdruckmessung fiir Luft etwas unsicher. Der zweite Versuch 
dieser Reihe diente deshalb zur Ermittlung einer KorrektionsgrôBe von 2,75 mm Hg, 
die zu den psychrometrisch ermittelten Dampfdrucken addiert wurde. Der C-Wert 
des ersten Versuches ist trotzdem recht unsicher. 











7, Schale 
Luft Wasser Gewicht 28 g 
Tem-] Feuch-] Absol. Tem- v Z C n w I 
pera-| tes |Feuch-| Zeit | pera-| Zeit | + mg 
tur |Therm.|tigkeit tur 





18,0 | 1,291 3,10 | 2700 
13,8 | 1,29 | 3,22 | 1990 


18567 810,5 | 33,4 
1900 | 29,3 118587] 777,1 
1901} 732,8 | 24,6 
1904 | 28,0 | 1903 | 708,2 
1905 | 680,7 | 18,9 
1908 | 27,0 | 1907 | 661,8 
1909 | 667,3 | 15,9 
1912 | 26,3 | 1911 | 651,4 
1913 | 663,5 | 13,7 
1916 | 25,8 | 1915 | 649,8 
27,5 | 19,1 | 14,9 | 1920 | 25,1 | 1921] 669,2] 11,0 
1924 | 24,8 | 1923 | 658,2 


12,0 | 1,28 | 3,62 | 1530 
10,9 | 1,28 | 3,90 | 1286 
10,1 | 1,27 | 3,28} 1108 

8,6 | 1,27 | 4,42 889 


28,7 | 20,7 | 16,8 11758 | 17,6 | 1759 | 446,1 | — 1,7} 2 |(—1,2)} 1,25 (3,92)| — 138 
1802 | 19,0 | 1801 | 447,8 
1803 | 459,21 +0,2| 21 +0 11,25] ? |+ 0 
1806 | 20,1 | 1805 | 459,0 
28,5 | 20,6 | 16,8 |.1809| 20,8 | 1810} 480,1 5,1| 2 1,8 | 1,25 | 1,97 | + 413 
1813] 21,3 | 1812} 475,0 
1814} 483,4 6,4) 2 2,5 | 1,26 | 2,19 518 
1817 | 21,8 | 1816} 477,0 
1818} 491,0 6,2} 2 3,2 | 1,26 | 2,90 502 
1821 | 22,2 | 1820 | 484,8 
1822 | 490,0 5,3| 2 3,7 | 1,26] 3,92] 428 
1825 | 22,5 | 1824 | 484,7 
1826 | 489,7 5,8| 2 4,1 | 1,26 | 3,97 468 
1829 | 22,7 | 1828] 483,9 
1830 | 497,5 5,8} 2 4,6 | 1,26 | 4,40 468 
1833 | 23,0 | 1832} 491,7 
28,2 | 20,1 | 16,1 | 1836) 23,1 | 1837} 486,1 7,3| 2 5,0 | 1,26 | 3,84 591 
1840 | 23,2 | 1839 | 478,8 
1841 | 493,9 7,71 2 5,2 | 1,26 | 3,79 623 
1844 | 23,3 | 1843 | 486,2 
28,1 | 19,9 | 15,9 ]1850] 35,5 11851 934,3] 50,3] 2 | 23,0 | 1,301 2,65 | 4070 
1855 | 31,8 | 18534 884,0 
2 
2 
2 
2 
2 
2 
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benannte Gesetz auf, daß die Verdunstung nicht der Fläche, sondern dem 
Durchmesser proportional verlaufe. Aber nicht nur durch diese Kurven, 
auch rechnerisch lassen sich Widersprüche nachweisen. 


Tabelle 5. Abhängigkeit des Verdunstungswiderstandes von der 
Konzentrationsdifferenz bei Wind. 
Versuch vom 21.7.31. b= 706mm Hg. Schale d = 6,87 cm; F = 37,1 qem. 
Mittleres Dampfdruckdefizit etwa 3,3 mm Hg; R.F. etwa 74%. Wind von etwa 
1—2 m/sek durch Fächeln mit Pappdeckel erzeugt bei vorn und oben offenem 
Waagegehäuse. Bezeichnungen wie Tabelle 2. Abb. 1, 2, 3. 






























































Luft Wasser pe. à g 
v Z Cc n w I 
vera. |" tes" | Peuen-| Zeit | pera-| Zeit | + mg 
tur |Therm.| tigkeit tur 
13,4 | 11,6 9,28 | 0827 | 12,1 | 0828 | 468,0 | 28,013 1,64 | 1,1710,46| 1510 
14,7 | 11,7 8,74 | 0832 | 12,4 | 0831 | 440,0 
14,0 | 11,6 8,97 | 0905 | 11,6 10906 | 292,0 | 34,3 | 4 1,54 11,1710,47| 1387 
15,0 | 12,0 8,94 | 0911 | 12,5 10910 | 257,7 
15,0 | 12,0 8,94 | 1002 | 31,8 | 1003 | 681,5 | 234,5] 3,5 | 16,1 |1,2310,66| 10840 
15,6 | 12,6 9,36 | 1008 | 20,8 | 10064] 447,0 
15,6 | 12,6 9,36 | 1011 | 19,4 11012} 438,3 | 92,813,5| 5,94 |1,20]0,60| 4290 
1016’! 16,1 | 10154 345,5 
15,8 | 13,7 | 10,61 | 1146 | 13,6 | 1147 | 999,8 | 21,813 1,13 | 1,18] 0,41 1177 
16,0 | 14,1 | 10,99 | 1151 | 14,4 | 1150 | 978,0 
17,8 | 13,9 9,86 | 1757 | 15,6 | 1758| 200,0! 45,213 3,30 |1,2010,58| 2440 
1802 | 15,5 | 1801 | 154,8 
18,0 | 14,1 |10,00 | 1830 | 27,1 | 1831 | 798,0 99,012 12,2 11,2310,67| 8010 
1834 | 21,0 | 1833 | 698,0 
18,0 | 14,1 | 10,00 | 1837 | 20,0 | 1838 | 629,5 | 57,0 |2 6,45 |1,2110,61| 4610 
1841 | 18,3 | 1840 | 572,5 
17,3 | 13,3 9,36 | 2043 | 13,9 | 2044 | 869,7 | 38,7 | 3 2,67 |1,1910,55| 2090 
2048 | 14,4 | 2047 | 831,0 


Tabelle 6. Abhängigkeit des Verdunstungswiderstandes von der Kon- 
zentrationsdifferenz und der GréBe der Verdunstungsfläche (Abb. 3). 
Versuch vom 25. 8.31. b = 698 mm Hg. Schale d = 36 cm; Fläche = 10,2 qdm 
Lufttemperatur 16,1° + 0,5. Mittleres Dampfdruckdefizit etwa 3,0 mm Hg; R. F. 
etwa 78%. t — Wassertemperatur. Übrige Bezeichnungen wie in Tabelle 2. Die 
Schale stand frei auf einer empfindlichen Gebrauchswaage (mit langem Zeiger zur 
Erhéhung der Ablesegenauigkeit) in zugfreiem Kellerraum. Die Versuchsdauer 
betrug bei groBen C 5 Min., bei mittleren C 15—60 Min., bei kleinen C 2—9 Stunden. 
























































t Cc n w I t Cc n w I 
38,2 39,5 1,29 3,04 6100 18,3 4,83 1,21 7,43 | 283 
35,2 32,1 1,28 4,10 3650 17,1 3,82 1,21 9,83 169 
33,4 25,9 1,27 4,66 2580 16,1 3,16 1,21 10,48 131 
30,0 20,7 1,26 4,53 2090 15,6 2,63 1,20 9,83 115 
27,6 16,6 1,25 5,22 1540 15,2 2,28 1,20 | 13,68 72 
25,7 13,6 1,25 4,72 1305 14,9 1,82 1,20 | 11,37 69 
23,8 10,9 1,24 5,28 990 14,8 1,98 1,20 | 12,60 68 
21,6 8,19 1,23 5,78 627 14,8 2,00 1,20 | 13,15 66 
19,8 6,26 1,22 6,15 447 14,8 2,02 1,20 | 11,98 73 





über den Wasserhaushalt der Pflanzen. 68 


Tabelle 7. Abhängigkeit des Verdunstungswiderstandes von der 
Konzentrationsdifferenz und der Fläche (Abb.3). 
Versuch vom 19.8. 31. b = 702 mm Hg. Schälchen d = 2,1 cm; Fläche = 3,47 gem. 
Lufttemperatur 22,3° + 0,7. Mittleres Dampfdruckdefizit etwa 5,1 mm Hg. R.F. 
etwa 75% (sonst wie in Tabelle 2). t = Wassertemperatur. 








t C n w I t Cc n w I 
18,9 1,08 | 1,24 1,29 375 | 26,0 | 10,38 | 1,26 1,95 | 2420 
20,1 2,31 1,24 2,24 462 | 23,2 6,40 | 1,25 1,92 1500 
20,6 2,94 | 1,24 2,28 576 1 22,5 5,52 | 1,25 2,12 1165 
20,8 3,33 | 1,24 2,00 741 | 22,0 4,92 | 1,25 2,33 952 
38,0 | 36,30 | 1,30 1,49 | 11440] 21,6 4,45 | 1,25 2,20 908 
31,2 | 19,70 | 1,28 1,50 6050 f 21,3 4,16 | 1,24 2,44 763 
28,1 13,67 | 1,27 1,81 3460 | 20,9 3,84 | 1,24 2,25 763 





























Tabelle 8. Abhängigkeit des Verdunstungswiderstandes von der Kon- 
zentrationsdifferenz und der Größe der Verdunstungsfläche (Abb. 3). 
Versuch vom 20. 8. 31. b = 700 mm Hg. Stannioliiberzogene Schale (d = 6,87 cm) 
mit 8 Poren vom Durchmesser d=4 mm; f = 12,6qmm; Totalfläche F=100,8 qmm 
= 1,008 qem. Lufttemperatur 20,3° + 0,3. Mittleres Dampfdruckdefizit 
etwa 5,1 mm Hg. R.F. etwa 71%. 
4-mm-Poren regelmäßig angeordnet, etwa 0,6 cm vom Rand und 2,2cm von 
einander entfernt. Thermometer, senkrecht stehend, im Zentrum eingedichtet. 
Gegenseitige Stérung der Poren wohl praktisch 0. t = Wassertemperatur. Ubrige 
Bezeichnungen wie in Tabelle 2. WV = Windversuch (Pappdeckel). 









































t C ! a w I t C n w I 

20,7 | 5,94 | 1,24 | 0,603 | 4400 35,9 | 31,3 | 1,30 | 0,547 | 26 800 

20,1 | 5,18 | 1,24 | 0,672 | 3440 34,7 | 27,5 | 1,29 | 0,477 | 26800 

17,3 | 2,25 | 1,22 | 0,635 | 1560 33,5 | 25,7 | 1,29 | 0,548 | 21 700 

17,8 | 2,52 | 1,23 | 0,676 | 1650 30,9 | 20,4 | 1,27 | 0,227 | 41000 | WV 
18,3 | 2,76 | 1,23 | 0,565 | 2160 28,5 | 15,83 | 1,27 | 0,579 | 12 500 

18,8 | 3,26 | 1,23 | 0,628 | 2300 26,7 | 12,90 | 1,26 | 0,226 | 20000 | WV 
19,3 | 3,80 | 1,23 | 0, 2550 25,2 | 10,60 | 1,25 | 0,668 | 7 130 
19,4 | 4,06 | 1,23 | 0,252 | 7140 | WV [24,7 | 9,96 | 1,25 |0,538| 8330 

16,5 | 1,09 | 1,22 | 0,372 | 1290 23,5 | 8,40 | 1,25 | 0,261 | 14500 | WV 
17,0 | 1,46 | 1,22 | 0,500 | 1290 22,4 | 7,00 | 1,25 |0,630| 5000 

17,4 | 1,75 | 1,23 | 0,488 | 1590 21,5 | 6,00 | 1,24 | 0,631 | 4240 

17,7 | 1,96 | 1,23 | 0,547 | 1590 18,4 | 2,45 | 1,23 [0,156 | 6950 | VW 


Auf Grund der Beziehung auf S. 54 für den spezifischen Diffusions- 
widerstand w = 1/D läßt sich der Widerstand eines Luftwürfels von 
lem Kantenlänge für den Transport von 1g Wasserdampf in 1 Sek. 
von einer Seite zur gegenüberliegenden bei einem Konzentrations- 
gefälle von 1 g/cem - cm berechnen zu etwa 4 CGS-Einheiten (D etwa 
0,25). Eine einfache Überlegung zeigt, daß dieser Widerstand vom Wasser- 
dampftransport unabhängig und eine Konstante der Luft ist. Der Diffu- 
sionswiderstand jedes beliebigen Luftvolumens kann nun berechnet 
werden, wenn man bedenkt, daß der Widerstand mit der Vergrößerung 
der Querschnittsfläche f abnimmt, mit der Vergrößerung der Weglänge 
oder Höhe h aber steigt (vgl. S. 54, Totalwiderstand W): 
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Tabelle 9. Abhängigkeit des Verdunstungswiderstandes von der Kon- 
zentrationsdifferenz und der Größe der Verdunstungsfläche (Abb. 3). 


Versuch vom 21.8.31. b = 703 mm Hg. Stanniolüberzogene Schale (d = 6,87 cm) 
mit 16 Poren vomd = 1,2mm;f = 1,13 qmm;; Totalfläche F = 18,1 qmm = 0,181 qem. 
Lufttemperatur 18,5° + 1,1. Mittleres Dampfdruckdefizit etwa 5,5 mm Hg. R.F. 
etwa 65%. t = Wassertemperatur. WV = Windversuch (Pappdeckel). Übrige 
Bezeichnungen wie in Tabelle 2. 
Die Poren waren regelmäßig und in zwei Kreisen alternierend angeordnet. Der 
äußere Kreis war etwa 0,6 cm, der innere 1,2 cm vom Rand entfernt, während die 
Poren etwa 1,2cm Abstand unter sich hatten. Die gegenseitige Störung war hier 
noch gering, aber bei den Windversuchen wohl schon merklich. Das Thermometer 
war im Zentrum eingedichtet. 









































t Cc n w I t Cc n w I 
16,4 | 4,74 | 1,21 | 0,149 | 11400 31,0 | 23,60 | 1,26 | 0,173 | 61 800 
16,8 | 4,88 | 1,21 | 0, 23 200 | WV E 29,6 | 20,75 | 1,26 | 0,161 | 57 400 
14,0 | 2,32 | 1,20 | 0,128 | 7 830 28,4 | 18,73 | 1,25 | 0,206 | 40900 
14,6 | 2,69 | 1,20 | 0,140 | 8300 27,6 | 17,30 | 1,24 | 0,194 | 39 800 
15,2 | 3,04 | 1,20 | 0,147 | 8950 25,8 | 14,50 | 1,24 | 0,163 | 39 800 | WV 
14,4 | 2,38 | 1,20 | 0,138 | 7470 23,4 | 11,10 | 1,23 | 0,180 | 27 400 
15,2 | 3,02 | 1,20 | 0,161 | 8120 22,2 | 9,60 | 1,23 | 0,220 | 19300 
15,8 | 3,56 | 1,20 | 0,165 | 9320 20,9 | 8,10 | 1,22 | 0,150 | 23 900 | WV 
16,1 | 3,70 | 1,21 | 0,163 | 9860 19,8 | 6,91 | 1,22 | 0,211 | 14400 
19,5 | 6,17 | 1,22 | 0,224 | 12100 


Tabelle 10. Abhängigkeit des Verdunstungswiderstandes von der Kon- 
zentrationsdifferenz und der GréBe der Verdunstungsfläche (Abb. 3). 


Versuch vom 23. 8. 31. b= 697 mm Hg. Stanniolüberzogene Schale (d = 
6,87 cm) mit 273 Poren vom d = 125 u; f = 0,0122 qmm; Totalfläche F = 3,33 qmm 
= 0,0333 gem. Lufttemperatur 16,2° + 1,2. Mittleres Dampfdruckdefizit etwa 
3,7 mm Hg. R.F. etwa 73%. t = Wassertemperatur. WV = Windversuch. 
Übrige Bezeichnungen wie in Tabelle 2. 
Die Poren waren in fünf Kreisen mit 3,5 mm Abstand unter sich (der äußerste 
Kreis 6 mm vom Rand) so angeordnet, daß der Porenabstand etwa 2,5 mm (also 
das 20fache des Porendurchmessers) betrug. Das Thermometer war im Zentrum 
eingedichtet. Die verdunsteten Wassermengen betrugen zwischen 3 und 10 mg. 
Die Poren wurden in das etwa 0,14 mm dicke Stanniol auf harter Unterlage mit 
einer Nadel und möglichst gleichmäßigem Druck gestochen und nachher mikro- 
skopisch ausgemessen. Der angegebene Durchmesser ist ein Mittel aus 40 Messungen 
bei Maximalabweichungen von etwa 20%. Die Poren erwiesen sich bei mikro- 
skopischer Kontrolle als bis zur obersten, engsten Stelle (Nadel!) mit Wasser gefüllt. 









































t C n w I t Cc n w I 
38,4 | 41,3 | 1,29 | 0,0318 | 603 000 16,4 | 4,22 | 1,21 | 0,0408 | 45 000 
36,7 | 36,7 | 1,28 | 0,0330 | 513 000 16,1 | 3,73 | 1,21 | 0,0401 | 40500 
35,0 | 32,6 | 1,28 | 0,0338 | 444 000 15,9 | 3,44 | 1,21 | 0,0312 | 48 000 | WV 
30,4 | 23,0 | 1,26 | 0,0457 | 228000] WV E 15,8 | 3,34 | 1,21 | 0,0383 | 38 000 
26,4 | 16,1 | 1,24 | 0,0292 | 246 000 15,2 | 2,58 | 1,20 | 0,0351 | 31 800 
25,5 | 14,6 | 1,24 | 0,0362 | 180 000 15,5 | 2,89 | 1,20 | 0,0388 | 32 100 
23,3 | 11,7 | 1,24 | 0,0382 | 137 000 15,7 | 3,06 | 1,20 | 0,0378 | 34 900 
21,9! 9,92 | 1,23 | 0,0407 | 108 000 16,1 | 3,52 | 1,21 | 0,0375 | 40 800 
19,9 | 7,09 | 1,22 | 0,0494 | 63000 | WV | 14,9 | 2,06 | 1,20 | 0,0311 | 28 600 
17,1 | 4,76 | 1,21 | 0,0394 | 52600 16,2 | 3,24 | 1,21 | 0,0214 | 66 000 | WV 
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h 4h 
ler Gate à 

Berechnet man die Flächen dünner ellipsoidischer Dampfdruckschalen, 
wie sie die Sreransche Theorie verlangt, so lassen sich die Widerstände 
der einzelnen Schalen berechnen und addieren. Man erhält auf diese 
Weise für den Schalendurchmesser d = 6,87 cm einen Dampfhauben- 
widerstand von etwa 9 CGS-Einheiten, also doppelt so viel als der empi- 
risch ermittelte Wert beträgt. Bei gréBeren Durchmessern wird die 
Diskrepanz gréBer, bei kleineren nimmt sie ab, eine Tatsache, die ja 
seit längerer Zeit bekannt ist und so manchen Untersucher auf den 
Gedanken gebracht hat, das STErANsche Gesetz stimme im Bereich 
kleiner Porenradien. DaB aber eine einfache Berechnung den Diffusions- 
widerstand bei kleinen Porenradien (ungefähr unter 1 mm) wesentlich 
kleiner ergibt, als meinen empirischen Befunden entspricht, spricht gegen 
die Richtigkeit dieses Gedankens; aber dafür spricht diese Tatsache, 
daß bei Porenplatten die große ,,Stérung“ auftritt, auf die Huser (1930) 
nachdrücklich aufmerksam gemacht hat. Schon PAaLLiox (1897) stellte 
in sorgfältig ausgeführten Versuchen fest, daß das Steransche Gesetz 
nicht stimmt; er ging dem Grund hierfür nicht nach, sondern hielt nur 
die Tatsache fest, daß die Exzentrizität der Rotationsellipsoide einen 
viel höheren Wert, die Dampfhaube also flachere Form haben müsse, 
als der Theorie entspricht. Diese Feststellungen alle zwingen mich zu 
dem Schluß: Die Verdunstung aus einer freien Verdunstungsfläche in 
ruhiger Luft ist nie ein reiner Diffusionsvorgang. 

Ähnliche Gedanken sind in neuester Zeit mehrfach ausgesprochen 
worden (besonders von SEYBOLD in seinen neuesten Arbeiten). Die 
Ursachen für die festgestellten Abweichungen sehen die einen in zu- 
fälligen und darum unkontrollierbaren Windströmungen. Diese Möglich- 
keit kommt erst in zweiter Linie in Frage, da meine Kurven zu charak- 
teristische Form haben. Andere glauben die Ursache in der Turbulenz 
der Luft erkannt zu haben, die den normalen Austausch in der Luft im 
Sinne W. Scumipts (1925) bedingt. Geht man die Grundlagen der Aus- 
tauschtheorie, z. B. bei SCHMIDT, durch, so erkennt man, daß die Aus- 
tauschtheorie niemals direkt auf die Mikrovorgänge der Verdunstung 
kleiner Verdunstungsflächen übertragen werden darf; die uns inter- 
essierenden Flächengrößen sind zu klein, und die Verdunstung erfolgt 
nicht nur in senkrechter Richtung über der Fläche. Darum geht es auch 
nicht an, ein beliebiges Diffusionsgesetz durch eine „Austauschzahl“ 
den Resultaten anzupassen. 

Die Ursache für den merkwürdigen Kurvenverlauf muß daher anders- 
wo liegen. Recht untersuchungswürdig und aufschlußreich schienen 
mir von vornherein zwei Punkte: die Lage des Widerstandsmaximums 
und der weitere Verlauf des linken Kurvenastes. Die diesbezüglichen 
Ergänzungsversuche wurden im Januar 1932 ausgeführt, wo der Winter 


Planta Bd. 20. 5 
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die Anwendung tieferer Flüssigkeitstemperaturen gestattete. Die An- 
wendung von Schwefelsäure-Wasser-Gemischen machte den Ersatz der 
6,87-cm-Schale aus Aluminium durch eine Glasschale notwendig, die 
einen Durchmesser von 6,95 cm hatte und einen etwas höheren Rand 
aufwies. Zwei Fehlerquellen konnten bei diesen Versuchen nahe C = 0 
störend werden: die Psychrometermessung und die Herstellung einer 
Lösung bestimmter relativer Dampfspannung. Stimmt nämlich die Null- 
verdunstung nicht genau mit 
| der Nullkonzentrationsdiffe- 





w os . . . 
renz überein, so zeigt die 


Widerstandskurve aus rein 


- / | algebraischen Griinden ein 





Absinken zum Nullwert und 
E hart daneben ein Ansteigen 
zum Wert Unendlich. Um 
A beide Fehlerquellen in erster 
: Annäherung auszuschalten, 
; wurde die bei Verdunstungs- 
. losigkeit herrschende Dampf- 
spannung der Flüssigkeit dem 
gleichzeitig gemessenen Luft- 
dampfdruck gleichgesetzt und 
die in diesem Moment festge- 
stellte Flüssigkeitstemperatur 
zurErmittlung desSattigungs- 
druckes verwendet; die sich 
° hieraus ergebende relative 
8 -4 0 ‘ 8 12 Ym 16 C 20 J 
Abb. 4. Verlauf der Widerstandskurven im negativen Dampfspannung wurde bei 
C-Gebiet (Absorptionsgebiet). Tabellen 11 und 12. allen übrigen Versuchen einer 
Reihe zugrunde gelegt. Es sei 
nebenbei noch angefiihrt, daB die Flüssigkeitstemperatur nicht unter den 
Taupunkt der Luft sinken darf, da sonst auch das feste Gefäß Wasser- 
dampf absorbiert; deshalb müssen bei größeren negativen Dampfdrucken 
Lösungen verwendet werden. 

Folgende zwei Versuche dienten der Aufklärung des Kurvenverlaufes 
in der besagten Richtung: Tabelle 11 und 12. 

Sehr aufschlußreich für die vorzunehmende Analyse ist die Ver- 
dunstung bei verschiedener Stellung der Verdunstungsfläche. Deshalb 
sollen die diesbezüglichen Versuche vor der Besprechung der vorher- 
gegangenen mitgeteilt werden. Die Versuchsmethodik mußte etwas ab- 
geändert werden. Alle Verdunstungskörper wurden sofort nach der 
Wägung aus der Waage herausgenommen und an einer Schnur mitten 
in einem zugfreien Zimmer (das nur für die Wägungen betreten wurde) 
etwa 2 m über dem Boden aufgehängt. Als normalliegende Verdunstungs- 
fläche wurde der Wasserspiegel einer 1,8 cm hohen Blechschachtel vom 





















































Tabelle 11. 
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Versuche vom 20. und 19. 1. 32. Luftdruck b= 713,5 mm Hg. Glasschale 
d = 6,95 cm; F = 37,9 gem. H,SO, + H,O, relative Dampfspannung etwa 35,5%. 
R. F. etwa 37%. Feuchtes Therm. = feuchtes Thermometer. p, = absolute Feuchtig- 
keit der Luft in g/cbm. p, = Dampfspannung bzw. Konzentration über der Lésung. 
v = Verdunstungsmenge in Milligramm. z — Zeitdauer des Versuches in Minuten. 
C = Konzentrationsdifferenz. n = Korrektionskoeffizient für Temperatur (Mittel 
aus Wasser- und Lufttemperatur) und Luftdruck. w = Flachenwiderstand. Weg- 
gelassen sind in dieser Tabelle nur die Zeit jeder Wägung (die ja durch die Zeit 
der Temperaturmessung und z genügend genau feststeht) und das jeweils abgelesene 


Gewicht (Abb. 4). 





























Luft Lösung 
m- - - ce 
Zeit an — Pı Te P: D R ” rg 
tur |Therm. tur 
1113 | 18,1 | 10,4 | 5,50 53,7 | 39,8 90,21 2] 29,7 1,98 
48,6 | 31,0 63,5; 2] 22,1 2,07 
44,3 | 24,9 44,8; 2| 16,8 2,15 
40,7 | 20,6 33,5| 2] 13,2 2,30 
1135 | 18,6 | 11,1 | 6,05 37,9 | 17,7 
35,1 | 15,2 18,6| 2 7,78 2,41 
33,0 | 13,5 31,2| 4 6,59 2,41 
30,7 | 11,9 19,0! 4 5,11 3,04 
28,8 | 10,6 16,5| 4 3,97 2,73 
1202 | 19,1 | 11,4 | 6,11 27,2 | 9,64 
26,2 | 9,08 33,2 | 19 2,22 3,54 
1227 | 19,0 | 11,3 | 6,07 23,0 | 7,50 
22,6 | 7,31 15,3 | 29 0,76 3,97 
1303 | 19,3 | 11,6 | 6,27 20,6 | 6,46 
20,5 | 6,41 0,6) 7 — 
20,1 6,30 1,9! 7 4,11 
1326 | 19,6 | 12,1 | 6,72 20,0 | 6,24 
1345 | 19,8 | 12,3 | 6,86 19,7 | 6,13 5,2 116 5,90 
1406 | 19,6 | 12,1 | 6,78 19,6 | 6,11 
1122 | 16,5 9,5 | 5,31 5,5 | 2,34 4,2| 2 3,62 
6,4 | 2,47 6,6| 3 3,57 
7,5 2,66 5,8| 3 4,05 
1142 | 17,5 | 10,4 | 5,80 8,3 | 2,83 
9,0 | 2,96 8,6| 5 4,20 
10,0 | 3,16 8,1| 5 4,15 
10,9 | 3,37 6,9| 5 4,45 
1208 | 18,5 | 10,8 | 5,76 11,8 | 3,56 
12,4 | 3,71 | —21,0/18 4,12 
1231 | 19,3 | 11,3 | 5,92 14,1 4,13 
14,5 | 4,24 | — 21,2] 27 4,98 
1306 | 18,2 | 10,7 | 5,80 15,8 | 4,61 
16,1 4,70 6,0} 10 4,98 
16,5 | 4,82 5,5| 10 5,47 
1334 | 19,3 | 11,4 | 6,04 16,9 | 4,94 
17,1 5,01 7,8|118 5,81 
1402 | 19,7 | 11,5 | 5,93 17,5 | 5,13 
17,7 | 5,19 8,91 23 4,66 
1433 | 18,9 | 11,1 | 5,90 18,1 | 5,33 
18,2 | 5,36 5,5| 19 4,25 
1459 | 18,3 | 10,6 | 5,72 18,2 | 5,36 
18,2 | 5,36 6,3 | 28 3,97 
1534 | 17,8 | 10,3 | 5,54 17,9 | 5,25 
17,8 | 5,23 8,5| 34 5,09 
1620 | 17,4 | 10,3 | 5,74 17,5 | 5,12 
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Durchmesser 7,52 cm benutzt; für die inverse und senkrechte Stellung 
verwendete ich eine Blechschachtel derselben Dimensionen, die ein Loch 
aufwies (Wasserfüllung und Temperaturmessung), das mit Stanniol und 
Vaseline geschlossen werden konnte, und die auf der einen Seite mit 
nassem Fließpapier als Verdunstungsfläche belegt wurde. In Abb. 5 ist 
noch eine Kurve (a) eingetragen für die allseitig mit Fließpapier bedeckte 
Oberfläche derselben Schach- 
tel (Stellung horizontal ; Luft- 
temperatur 17,9%; R.F.41%). 

Versuchsergebnisse. 1. Abb.4 
zeigt deutlich, daB die aufge- 
nommenen Kurven im Punkt 
C = 0 weder eine Diskonti- 
nuitat noch ein Absinken nach 
w = 0 aufweisen. 

2. Die Maxima des Wider- 
standes riicken bei relativen 
Dampfspannungen, die klei- 
ner sind als der relative 
Dampfdruck der Luft, ohne 
weiteres ins negative C-Gebiet, 
das Absorptionsgebiet, hiniiber 
(Abb. 4). 

3. Dabei ist festzustellen, 
daB die Widerstandsmaxima 
so in der Nähe von C =0 absolut 


P x ” we ” = C x größer sind als in größerer 
Abb. 5. Abhängigkeit des Verdunstungswiderstandes 

von der Stellung der Verdunstungsfläche für ver- Entfernung davon (Abb. 4 
schiedene Konzentrationsdifferenzen C (Tabellen 13 und 2). 





und 14). i invers; n normal liegend; s senkrecht; s . 
a w-Kurve für eine gleiche, aber auf allen Seiten ver- 4. Abb. 5 zeigt, daB die Lage 
dunstende Schachtel. Oben: Widerstandskurven w ; des Widerstandsmaximums 


Maßstab links. Unten: Die Verdunstung der senk- 

rechten und inversen Fläche relativ zu derjenigen von der Stellung der Ver- 

der normal liegenden (diese 100%). Maßstab rechts. dunstungsfläche so gut wie 
unabhängig ist. 

5. Abb.5 veranschaulicht zudem ausführlicher, als bisher je geschehen 
ist, die Abhängigkeit der Verdunstung bzw. des Verdunstungswider- 
standes von der Stellung. Das schon ziemlich allgemein angenommene 
Versuchsergebnis, wonach die Verdunstung einer inversen Fläche die- 
jenige einer normalliegenden übertreffe, kann nicht für das ganze 
C-Gebiet bestätigt werden; bereits eine kleine Temperatur- und Dampf- 
drucksteigerung (wie sie bei Pflanzenblättern ja häufig auftritt) führt 
zu einer Umkehrung der Verhältnisse. (Diese Tatsache kommt den hypo- 
stomatischen Blättern zugute, braucht aber nicht teleologisch ausgewertet 
zu werden.) 
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Tabelle 12. 


Versuch vom 13. 4.32. Luftdruck b = 711,4 mm Hg. Glasschale (F = 37,9, qem) 
mit H,SO, + H,O, relative Dampfspannung 25,4%. R.F. etwa 61% (Abb. 4). 
Bezeichnungen wie in Tabelle 11. 












































Luft Lösung 

Tem- | Feuch- Tem- v Zz Cc n w 

Zeit | pera- tes Pi Zeit | pera- Ps 

tur |Therm. tur 

1400 | 17,4 | 12,6 | 8,44 | 1406 | 52,4 | 26,4 25,71 1,5] 14,7 | 1,32 | 2,57 
1411 | 46,7 | 19,9 24,0] 2 9,5 | 1,30 | 2,33 
1415 | 42,7 | 16,2 22,1] 3 6,2 | 1,28 | 2,44 

1420 | 38,8 | 13,2 
1423 | 17,2 | 12,6 | 8,55 | 1425 | 35,5 | 11,0 5,8} 3,5 1,63 | 1,26 | 2,81 
1431 | 32,6 | 9,37 0,51 3 0,26; — | — 
1436 | 30,4 | 8,25]— 1,6] 2,5] —0,74| 1,24 | 3,25 
1442 | 28,6 | 7,39] — 3,6] 3 |—1,46| 1,23 | 3,40 

1446 | 27,2 | 6,82 
1451 | 16,7 | 12,4 | 8,56 | 1452 | 26,0 | 6,35 ]—10,3] 5,5|—2,51 | 1,22 | 3,71 
1500 | 24,4 | 5,76]—18,7|] 8 |—3,03| 1,22 | 3,59 
1510 | 22,9 | 5,27 | —32,2]12 |—3,53| 1,21 | 3,61 

1530 | 16,5 | 12,3 | 8,54] 1525 | 21,2 | 4,76 
1653 | 16,0 | 11,9 | 8,31 | 1655 | 11,3 | 2,541—24,5| 7 |—5,67| 1,17 | 4,30 
1705 | 12,4 | 2,731 — 26,7] 8 |—5,42| 1,17 | 4,31 
1715 | 13,3 | 2,89]— 25,1] 8 |—5,25| 1,17 | 4,44 

1725 | 13,9 | 3,01 
1732 | 15,6 | 11,6 | 8,16 | 1738 | 18,2 | 3,951 — 16,1] 6 |—4,27 | 1,19 | 4,30 

1746 | 17,9 | 3,87 
1750 | 17,9 | 3,87 1— 14,2] 5 |—4,37| 1,19 | 4,15 

1800 | 15,5 | 11,6 | 8,21 | 1758 | 17,6 3,81 


Tabelle 13. Widerstände einer senkrecht gestellten Verdunstungsfläche. 


Versuch vom 5. 2. 32. Luftdruck b = 708,5 mm Hg. F = 43qem. R. F. etwa 
37% (Abb. 5, s). Bezeichnungen wie in Tabelle 11. 








Luft Wasser 
Tem- | Feuch- Tem- v Z Cc n w 
Zeit pera- tes Pı Zeit pera- P: 
tur |Therm. tur 





1010 | 16,2 | 8,6 | 4,57 | 1011 | 11,0 | 9,79 | 128,5 |20,5 | 5,26 | 1,17 | 2,54 
1035 | 11,8 | 10,32 
1038 | 17,1 9,5 | 5,01 | 1143 | 16,0 | 13,50 | 164,5 | 23,0 | 8,00 | 1,19 | 3,44 
1109 | 15,2 | 12,90 
1112 | 17,7 | 10,1 | 5,37 | 1115 | 21,9 | 19,54 | 253,2 | 19,0 | 12,41 | 1,21 | 2,91 
1138 | 19,1 | 16,45 
1142 | 18,2 | 10,4 | 5,45 | 1143 | 18,6 | 15,90 | 153,8 | 18,0| 9,7 | 1,20 | 3,51 
1205 | 17,3 | 14,70 

















1208 | 18,3 | 10,5 | 5,54 | 1214 | 5,1 | 6,60 | 118,5 | 31,5| 2,4 | 1,17 | 1,93 
1249 | 11,2 | 9,92 

1252 | 18,5 | 11,1 | 6,10 | 1255 | 13,3 | 11,39 | 175,3 | 26,0 | 5,73 | 1,19 | 2,60 
1325 | 14,5 | 12,30 

1331 | 19,0 | 11,3 | 6,07 | 1337 | 41,8 | 60,9 |488,0| 9,0|41,6 | 1,28 | 2,53 
1349 | 33,1 | 37,9 | 500,3 | 18,0] 23,0 | 1,25 | 2,66 

1415 | 19,0 | 11,3 | 6,07 | 1410 | 24,8 | 23,3 
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Tabelle 14. Widerstände einer normalliegenden (n) und einer inversen (i) 
Verdunstungsfläche. 
Versuch vom 4.2.32. b= 713 mm Hg. Normalliegend: offene Blechschachtel 
F — 44,5 qcm. Invers: verlötete und wassergefüllte Blechschachtel mit nassem 
Fließpapier auf der Unterseite, F = 43qem. R.F. etwa 40%. St = Stellung. 
Bezeichnungen wie in Tabelle 11 (Abb.5, n, i). 








Luft Wasser 
Tem- se > Tem- v z Cc n w St 
Zeit | pera- pera- 
tur |Therm. ” —_ tur m 





1040 | 15,2| 9,3 | 5,75 | 1044 | 10,7 | 9,57 | 202,4 | 34,0| 4,52 | 1,16 | 2,27 | i 
134,8 | 26,5| 4,44) 1,16) 2,70) n 


3 
Dé bond pond 
ét © m 
moa 
— ht 
PLS 
SEES 


1128 | 17,2} 9,6 | 5,07 | 1129 10,50 | 211,3 | 32,5] 5,55 | 1,18 | 2,60| i 
1205 | 12,7 | 10,98 
147,2 | 26,0 | 5,69] 1,18 | 3,16] n 


— 
ÿe 


5 
3% 
— — — 
PEN 
© 
_— — 
SS 
52 


D 


1208 | 17,8 | 10,2 | 5,31 | 1209 11,12 | 457,9 | 67,5 | 6,10 | 1,18 | 2,74 | i 


8 
_ 
» 
© 
_ 
= 
© 
= 


1212 | 13,3 | 11,39 | 364,9 | 60,0! 6,33 | 1,18 | 3,28] n 
1317 | 14,3 | 12,10 

1324 | 18,3 | 10,5 | 5,52 | 1343 | 4,1] 6,14] 72,0 | 26,0! 1,60 | 1,15 | 1,71 | i 
1412 | 9,0) 8,57 
1336 | 3,3] 5,81 | 107,7 | 36,0| 2,02 | 1,15 2,07 | n 
1415 | 10,9} 9,73 

1418 | 18,5 | 11,0 | 5,97 | 1423 | 10,2| 9,29 | 156,0 | 29,0 | 4,04 | 1,17 | 2,27 | i 
1454 | 12,3 | 10,67 
1420 | 11,4 | 10,02 | 189,9 | 36,0 | 4,84 | 1,17 | 2,87 | n 
1458 | 13,5 | 11,54 

1501 | 18,5 | 11,0 | 5,91 | 1511 | 47,1 | 80,0 | 902,0 | 16,5 | 45,4 | 1,27 | 2,82| n 
1530 | 28,9 | 29,6 

1534 | 18,3 | 11,0 | 6,02 | 1535 | 26,3 | 25,44 | 430,9 | 31,0 | 13,7 | 1,21 | 3,18) n 
1608 | 18,8 | 16,15 

1611 | 17,8 | 10,5 | 5,76 | 1619 | 22,2 | 19,90 | 276,9 | 27,0 | 11,55 | 1,20 | 3,48 | i 
1649 | 18,3 | 15,65 
1613 | 18,3 | 15,65 | 228,6 | 37,0 | 8,69 | 1,19 | 4,47 | n 
1653 | 15,8 | 13,37 

1657 | 17,2 | 10,3 | 5,88 | 1701 ,3 | 14,70 | 188,3 | 29,0 | 8,31 | 1,18 | 3,89 | i 
1732 ,8 | 13,33 
1658 ,7 | 13,24 | 184,7 | 35,0 | 7,06 | 1,18 4,22) n 
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1745 | 16,3| 9,6 | 5,53 | 1755 ,5 | 13,08 | 155,0 | 26,0 | 7,29 | 1,18 | 3.72 | i 
1825 ,1 | 12,46 
1749 ,9 | 18,39 | 335,3 | 37,0 | 9,92 | 1,19 | 3,47) n 
1829 | 15,9 | 13,50 

1831 | 16,8] 9,8 | 5,44 | 1836 | 14,5 | 12,26 | 233,3 | 36,0 | 6,56 | 1,18 | 3,08 | i 
1915 | 14,1 | 12,03 
1832 | 15,8 | 13,37 | 247,2 | 43,5 | 7,27 | 1,18 | 4,02] n 
1719 | 14,5 | 12,26 

1923 | 17,4] 10,3 | 5,74 | 1939 | 33,2 | 38,1 | 520,0 | 22,0 | 23,3 | 1,23 | 3,12 | i 
2008 | 24,5 | 22,9 
1939 | 37,3 | 47,9 | 816,0 | 31,0 | 23,2 |1,23 | 2,89] n 
2012 | 21,3 | 18,8 

2015 | 17,7 | 10,5 | 5,82 | 2025 | 23,3 | 21,27 | 323,0 | 26,5 | 12,08 | 1,20 | 3,08 | i 
2058 | 18,8 | 16,15 
2019 | 27,8 | 27,78 | 554,2 | 39,0 | 12,7 | 1,21] 2,89) n 

2105 | 17,5} 10,3 | 5,69 | 2101 | 18,1 | 15,42 
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b) Folgerungen aus den Versuchsergebnissen. 


Diese Versuche zeigen zusammen mit den vorhergehenden, welche 
allgemeine Giiltigkeit dem gefundenen Kurvenverlauf zukommt. Die 
hervorstechendste Eigenschaft dieser Kurven und zugleich den Schliissel 
zum Verständnis ihres Zustandekommens bildet das charakteristische und 
gesetzmäßig wandernde Maximum. Uber seine Eigenschaften und Be- 
ziehungen zu den Temperatur- und Dampfdruckgrößen des Versuches 
unterrichtet am übersicht- 





lichsten Abb. 6. 

Diese Darstellung ent- 
hält als Grundlage die Kur- 
venschar, die man für die 

Temperaturdampfdruck- 
abhängigkeit bei verschie- 
denen relativen Dampf- 
spannungen erhält. Sie ist 
auf folgende Weise gewon- 
nen worden: Zu einer ge- 
nügenden Zahl von Tempe- 
raturen (Abszisse) sind die 

Wasserdampfsättigungs- 1% 
drucke als Ordinaten auf- 
getragen worden. Die Ver- 
bindungslinie der End- 
punkte lieferte die oberste 


Kurve der Kurvenschar, ARE TEE EEE ana ana ar” 


die Kurve der Sättigungs- Abb. 6. Zur Veranschaulichung der gegenseitigen Be- 
drucke. Sämtliche Ordi- ziehungen zwischen Temperatur t, Dampfspannung p 
d d > und relativer Dampfspannung RD, zwischen den ent- 

naten wurden dann in sprechenden Größen der Luft und der verdunstenden 
10 Teile geteilt entspre- Flüssigkeit und zwischen diesen Größen und der Lage 
- 3 à des Widerstandsmaximums. Eingetragen sind 4 spezielle 

chend einer Einteilung Versuche: I aus Tabelle 4, Abb. 2; II aus Tabelle 3, 


der relativen Dampfepan- ABB; HI ent suntan, lotermenben; cine 
nung von 10 zu 10%. Die Abb. 4, links. Weitere Erklärungen im Text. 
VerbindungslinienderTeil- 

punkte gleicher Ordnungszahl lieferten so die neun übrigen Kurven der 
relativen Dampfspannungen von 90%, 80%, 70% usw., die auf der 
rechten Seite der Abb. 6 angeschrieben sind. 

Für bestimmte Lufttemperatur und -feuchtigkeit ergibt sich ein 
bestimmter (durch Kreis bezeichneter) Punkt. Die x-Axenparallele durch 
diesen Punkt bestimmt für jede relative Dampfspannung die Temperatur 
bei Dampfdruckgleichheit mit Luft, d. h. bei Verdunstungslosigkeit. Der 
Schnittpunkt dieser Geraden mit der Kurve der im dargestellten Versuch 
verwendeten relativen Dampfspannung ist jeweils durch Quadrat be- 
zeichnet. Ähnlich gibt die y-Axenparallele die Dampfspannungen für 
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mit Luft gleich warme Flissigkeiten (im betrachteten Versuch: Kreis mit 
Flügeln). Auf der der verwendeten Flüssigkeit zukommenden Dampf- 
spannungskurve liegt natiirlich auch der Gleichgewichtspunkt des Warme- 
austausches (Kreuz), der den Versuchsdaten durch Extrapolationen 
entnommen ist. Die Lage der Widerstandsmaxima wurde den Wider- 
standskurven entnommen (Dreieck). Inkonstanz der Versuchsbedingungen, 
Unsicherheiten bei der Zeichnung der Widerstandskurven und unbekannte 
Störungen lassen die Lage der einzelnen Punkte gelegentlich etwas ab- 
weichend erscheinen. Die Mehrzahl folgt aber den in Abb. 6 wieder- 
gegebenen Versuchen. 

Aus Abb.6 folgt mit aller Schärfe, daß der Maximumpunkt des 
Widerstandes zwischen dem Punkt der Verdunstungslosigkeit und dem- 
jenigen der Temperaturgleichheit mit Luft und im allgemeinen nahe beim 
Wärmegleichgewichtspunkt liegt. Mit wenigen Ausnahmen steht er über- 
dies zwischen dem Wärmegleichgewichts- und dem Temperaturgleich- 
heitspunkt. 

Auf diesen Sachverhalt gründen wir folgende Überlegungen: Fiele 
der Maximumpunkt des Widerstandes mit dem Temperaturgleich- 
heitspunkt zusammen, so wäre es logisch, den Verlauf der beiden Kurven- 
äste als Funktion der Temperaturdifferenz der Flüssigkeit gegen Luft 
aufzufassen. Da das nicht genau zutrifft, muß noch mindestens ein 
weitererer Faktor im Spiele sein; und das ist, wie Abb. 6 wahrschein- 
lich macht, die Dampfspannungsdifferenz der Flüssigkeit gegen Luft; 
denn je größer diese Differenz, desto größer die Abweichung. Wenn 
man bedenkt, daß eine flüssigkeitsnahe Luftschicht Flüssigkeitstempe- 
ratur und -dampfdruck annimmt, und berücksichtigt, daß dadurch ihr 
spezifisches Gewicht verändert wird, muß man aus rein logischen Gründen 
aufsteigende und absteigende Konvektionen fordern. Die Physik (s. z. B. 
KoHLravscH 1923, S. 76) gibt uns die Mittel in die Hand, die Dichte d 
der Luft aus Temperatur und Wasserdampfdruck zu berechnen: 

0,0012932 b—3/ b—/,p 

te : Tao = 00004645 273 + 
b = Barometerstand. p = Dampfdruck (beide in mm Hg). t = Tempe- 
ratur. « = 1/273. Ob wir dabei für die bewegte Luftschicht Flüssig- 
keitstemperatur und -dampfdruck einzusetzen haben oder aber ein 
Mittel oder noch anderes, wird ein grundlegender Punkt der quanti- 
tativen Behandlung des Problems sein; die qualitative Untersuchung 
kann ruhig mit den vollen Werten rechnen, da der betreffende Einfluß 
auf die Lage des Maximumpunktes keinen allzu großen Betrag ausmacht. 

Rechnet man für verschiedene Punkte der ausgeführten Versuchs- 
reihen nach obiger Formei die Dichtedifferenzen gegenüber Luft aus und 
trägt sie in Abhängigkeit von C graphisch auf, so erhält man Kurven, 
die bei einem bestimmten C die Abszissenachse schneiden (keine Dichte- 
differenz), d.h. Konvektionslosigkeit anzeigen. Dieser Schnittpunkt stimmt 
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bei allen (etwa 20) mir zur Verfiigung stehenden Kurven recht befrie- 
digend mit dem gefundenen Maximumpunkt überein. Eine gewisse Ein- 
seitigkeit in den Fehlern deutet darauf hin, daß bei der Dichtebestimmung 
nicht volle Flüssigkeitstemperatur- und -dampfdruckwerte einzusetzen 
sind. Tabelle 15 gibt alle voll ausgewerteten Versuche wieder. 

Die 3. Kolonne der Tabelle 15 enthält die Abszissen der empirisch 
ermittelten Maximumpunkte Cy,,, Kolonne 4 die auf Grund der Dichte- 
berechnungen graphisch ermittelten Schnittpunktskoordinaten C,,- 
(y = 0). In der 5. Kolonne bedeuten + Fehler, Beträge, um welche die 
Berechnung zu hoch ausgefallen ist. Die zweite Hälfte der Tabelle 15 
macht auf eine Näherungsbeziehung aufmerksam, die bei nicht zu extre- 
men Verhältnissen im Temperaturintervall von etwa 12—30° recht 
befriedigend erfüllt zu sein scheint. Sie lautet: Man findet das dem 
Maximum zugeordnete C angenähert dadurch, daß man die Differenz 
der relativen Dampfspannung (rel. D.sp.) der Flüssigkeit (in %) und 
des relativen Dampfdrucks der Luft (R.F. in %) durch 8 dividiert. 
Die Begründung hierzu folgt aus Abb. 6 (die verschiedene Steilheit der 
Verbindungsgeraden Kreis-Dreieck kompensiert teilweise die Dampfdruck- 
verschiedenheit), ebensogut wie die begrenzte Gültigkeit der Regel. 
Tiefere physikalische Zusammenhänge sind dahinter nicht zu suchen; 
sie gilt in dieser Form auch nur für voll entwickelte Dampfhauben (freie 
Verdunstung). 

Tabelle 15. 


Vergleich der empirisch (Cmax) und auf Grund der Dichtedifferenzen 
(Cher = berechnet) bestimmten C-Werte der Widerstandsmaxima. 


Weitere Erklärungen im Text (R.F. = relative Feuchtigkeit). 









































Luft 

Tem- Cmax | Ober. | Fehler} 1: eS À pus. Fehler bb. 
= u D.sp. R.F Diff 3 A 
tur 
20,5 7,0 81 9,3 | + 1,2] 100,0 | 39,0 61,0 7,6 | —0,5 8 
18,0 5,9 8,0 7,8 | —0,2} 100,0 | 40,2 59,8 7,5 | —0,5 5 
19,6 6,4 7,8 9,1 | + 1,3] 100,0 | 41,2 58,8 7,4 | —0,4 
17,8 6,3 28 7,9 | + 0,8] 100,0 | 41,0 59,0 7,4 | +0,3 
28,2 | 15,4 6,6 9,3 | + 2,7 | 100,0 | 55,5 44,5 5,6 | —1,0 | 2, 6 
18,0 6,2 6,5 7,5 | + 1,0] 100,0 | 42,5 57,5 7,2 | +0,7 8 
18,5 | 10,3 4,9 5,6 | + 0,7 | 100,0 | 65,0 35,0 4,4 | —0,5 3 
17,8 | 10,6 3,7 4,0 | + 0,3] 100,0 | 69,6 30,4 3,8 | + 0,1 2, 6 
22,3 | 14,9 3,6 4,0 | + 0,4] 100,0 | 75,0 25,0 3,3 | —0,3 3 
16,2 | 10,0 3,4 3,3 | — 0,1 | 100,0 | 73,0 27,0 3,4 0 3 
20,3 | 12,6 3,1 3,8 | + 0,7 | 100,0 | 71,0 29,0 3,8 | + 0,7 3 

9,4 5,2 2,3 3,2 | + 0,91 100,0 | 60,0 40,0 5,0 | +2,7 
16,1 | 10,6 2,2 2,8 | + 0,6] 100,0 | 78,0 22,0 2,8 | + 0,6 3 
17,6 | 13,3 2,1 1,5 | —0,6 | 100,0 | 88,0 12,0 1,5 | —0,6 2 
15,7 7,0 1,9 2,7|+ 0,8] 75,6 | 55,8 19,8 2,5 | + 0,6 6 
17,5 6,6 1,1 0,9|—0,2| 52,5 | 48,2 4,3 0,5 | —0,6 
18,5 5,9 1—0,71—0,4| +0,31 35,5 | 36,0 | — 0,5 | —0,1 | + 0,6 4 
11,8 7,4 1—3,71 —3,4| + 0,3] 35,5 | 71,2 | —35,7 | —4,5 | —0,8 
16,5 8,2 |—4,7|—4,7 0 25,4 | 61,8 | — 36,4 | — 4,6 | + 0,1 4, 6 
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Unsere Vermutung, der Widerstandsgipfel sei durch Konvektionslosig- 
keit bedingt, wird durch Tabelle 15 zur Gewißheit erhoben. Aber Luft- 
und Wasserdampfkonvektionen lassen sich sehr leicht direkt nachweisen. 
Die Grundbeobachtung zu diesem Nachweis kann man täglich über 
jeder ,dampfenden“ Flüssigkeitsoberfläche machen: ein von kleinen 
Wirbeln begleiteter aufsteigender Schopf kondensierten Wasserdampfes. 
Daß im Gebiet niedrigerer Temperaturen, wo Kondensationen fehlen, 
Konvektionen nicht vorhanden sein sollten, istganz unwahrscheinlich. Man 
braucht nur durch Zugabe von Rauch (z. B. Zigarrenrauch in einem 
Vorratsgefäß mit relativ weiter Austrittsöffnung zur Vermeidung starker 
Blaswirkung) zu prüfen, um die sehr interessanten Konvektionserschei- 
nungen in allen Einzelheiten beobachten zu können. Im ganzen Gebiet 
der aufsteigenden Konvektion sieht man Strömungslinien, die im Zentrum 
des Verdunstungsgefäßes senkrecht nach oben streben und die Achse 
eines axialsymmetrischen Stromlinienbündels bilden, dessen einzelne 
Strahlen schief über den Rand des Gefäßes nach innen und oben ver- 
laufen. Während der Rauch in den Randpartien rasch weggeführt wird, 
bleibt im Zentrum oft längere Zeit ein Rauchkegelchen bestehen, aus 
dessen Spitze ein Rauchfaden aufwärts wandert. Ganz anders die ab- 
steigenden Konvektionen: ein langsames Absinken des Rauches auf die 
Wasserfläche, dort ein gewisses Stagnieren in einer I—4 mm dicken 
Rauchschicht, dann am Rand ein Überborden und in-die-Tiefe-Schießen, 
aber nicht senkrecht; man sieht ein starkes ,, Anziehen‘‘, ein Zusammen- 
biegen der Strömungslinien unter dem Boden des Gefäßes nach der 
Achse der Erscheinung zu; wie schnell diese gemeinsame Rauchsäule 
absteigt, überrascht uns (die Geschwindigkeit erreicht bis viele Zenti- 
meter). Diese Rauchversuche sind so eindeutig und gut durchführbar, 
daß man damit die Lage des Maximums annähernd bestimmen kann. 
Man ändert die Flüssigkeitstemperatur solange, bis ein weiteres Ein- 
engen nicht mehr möglich ist; das Intervall der Unsicherheit beträgt 
bei wenig vorsichtig ausgeführten Versuchen 2—1°. Es !äßt sich deut- 
lich feststellen, daß bei Wasser im Wärmegleichgewichtspunkt absteigende 
Konvektion herrscht. 

So instruktiv der Rauchversuch ist, läßt er doch eine wichtige Frage 
unbeantwortet, nämlich: Wie stark wird die theoretische Dampfhaube 
durch diese Konvektionen deformiert ? Eine genauere Untersuchung der 
Dampfhaube war hier nicht geplant, um so weniger, als eine solche ver- 
suchstechnisch recht große Anforderungen stellt. Ein Mittel wandte ich 
aber an, das die Botaniker seit langem zur Verfügung haben, und das 
in wenigen Versuchen außerordentlich viel Licht auf den Verdunstungs- 
vorgang werfen kann: die Aobaltprobe. Daß die Dampfharıbe einer kreis- 
runden Verdunstungsfläche axialsymmetrisch aufgebaut sei, hat man 
immer angenommen (auch z. B. PALLICH 1897, bei seinem Saugröhren- 
versuch). Die Eigenschaften der Dampfhaube sind deshalb durch Unter- 
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suchung in einer einzigen, durch die Symmetrieaxe verlaufenden Ebene 
völlig klargestellt. Was ist also natürlicher, als ein blaues Kobaltpapier 
in einer solchen Ebene aufzustellen und den Rétungsvorgang Schritt 
für Schritt zu beobachten? (Versuch: Frei aufgehängte Schale mit 
warmem Wasser, das sich abkühlt, später mit kaltem Wasser, das sich 
erwärmt. Temperaturmessung wie bei den Verdunstungsversuchen. An 
die Schale wird, durch ihre Drehachse gehend, ein großes Stück gut 
gebläuten Kobaltpapiers senkrecht angehängt, das einen für diese Schale 


eng passenden Ausschnitt hat.) 
Freilich muß man zum vollen 
Verständnis des Versuchs physi- 
kalisch richtige Vorstellungen 
vom Wesen der Kobaltprobe 
besitzen (vgl. S. 106). Der Luft- 
dampfdruck soll denjenigen des 
Papiers nicht zu sehr über- 
steigen, da sonst der normale 
Rötungsvorgang in Luft eine 
langere Beobachtung verhin- 
dert, aber auch deshalb, da- 
mit nicht papiereigene Kon- 
vektionsströmungen störend 
eingreifen. (Im folgenden Ver- 
such war der Dampfdruck des 
Papiers im Mittel nur etwa 
0,8mm Hg unter dem der Luft.) 
Das Wachsen der Rötungs- 
fläche ist natürlich am Anfang 
infolge des starken Dampf- 
druckgradienten präziser zu 
verfolgen ; später hat man aber 
den Vorteil, daß eine gewisse 
Stabilität die Willkürlichkeit 
der Versuchsdauer zum Teil 
ausschaltet. In Abb. 7 sind die 
Rötungsbilder (der etwas ver- 
schwommene Rand läßt sich 
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Abb. 7. Die Dampfhaubenform bei auf- und ab- 
steigenden Konvektionen, sichtbar gemacht durch 
ein großes Blatt Kobaltpapier (s. Text). Luft- 
temperatur 18,2°, absolute Feuchtigkeit 7,0 g/cbm. 
Luftdruck 703 mm Hg. Entsprechende Dichte der 
Luft dı = 0,001118 „/cem. Schalendurch 
7,5 cm. t Wassertemperatur; C Konzentrations- 
differenz Wasser/Luft. Dichtedifferenz der Konvek- 
tionsluft gegenüber der Umgebungsluft /\= 10*- 
+ (du— dw); dabei ist für die Konvektionsluft das 
eine Mal Wassertemperatur, das andere Mal (ein- 
geklammerte Werte) halbe Erwärmung, bzw. 
Abkühlung (tw — tı)/2 angenommen worden. 





nach einiger Übung unschwer 

zeichnen) eines derartigen Versuchs mit den zugehörigen Wassertempe- 
raturen t, Konzentrationsdifferenzen C und den Dichtedifferenzen /\ der 
Umgebungsluft und der über das Wasser streichenden Luft (für „Auftrieb“ 
positiv, für „Abtrieb‘‘ negativ) wiedergegeben. Die ersten sieben Ab- 
bildungen entstammen derselben Abkühlungsreihe (Dauer der Einzelver- 
suche 10—15 Min.). Die sechste Abbildung (wahrscheinliches Widerstands- 
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maximum) kommt wohl dem Sreranschen Ellipsoid am nächsten, während 
Abb.7 (Wärmegleichgewicht) im oberen Teil das flachere ,,Ellipsoid“ zeigt, 
das PALLICH (1897) ohne weiteren Kommentar feststellte (leider hat PALLICH 
die Dampfhaube in den Seitenpartien zu wenig untersucht, um auf die 
absteigenden Konvektionen aufmerksam gemacht zu werden). Durch 
sukzessives Aufzeichnen der Rötungsgrenzen in gewissen zeitlichen Ab- 
ständen (bei günstiger Versuchsanstellung sogar Photographieren) be- 
kommt man auch die inneren und äußeren Dampfdruckschalen; denn 
zu jeder Rötungszeit gehört ja für sonst gleiche Bedingungen eine be- 
stimmte Konzentrationsdifferenz. Sie sind in den Abbildungen weg- 
gelassen, sind aber senkrecht zur Konvektionsrichtung sehr genähert, 
in der Konvektionsrichtung in größeren Abständen, so daß sie leicht 
sinngemäß ergänzt werden können. 

Nachdem die Tatsache und die Wichtigkeit der Konvektionsströ- 
mungen klargestellt sind, ist noch eine Diskussion der Anwendungen und 


Folgerungen notwendig. 


c) Anwendungen. 

1. Es handelt sich hier vor allem darum, die hervorgehobenen Ver- 
suchsergebnisse auf Grund der gewonnenen Anschauungen zu erläutern. 
Sehr lehrreich ist eine genauere Betrachtung der absoluten Höhe des 
Maximalwiderstandes (Ergebnis 3, S. 68). Diese ist als Wirkung zweier 
Faktoren aufzufassen, wie jeder übrige Teil der Widerstandskurve: 
Diffusion und Konvektion. Die nach dem Maximum zu mehr und mehr 
verschwindenden Konvektionen gestatten immer größere Annäherung 
an die theoretische Diffusionsdampfhaube (mit w — 9 bei d = 6,87 cm; 
vgl. S.65). Der Grund der Nichterreichung liegt zum Teil darin, daß 
bei der verwendeten Versuchsanstellung die Konvektionen des trocke- 
nen Versuchsgefäßes nicht ausgeschaltet sind. Diese Konvektionen haben 
nämlich infolge der fehlenden Wasserdampfzufuhr einen wesentlich ande- 
ren Nullpunkt; er liegt bei Temperaturgleichheit mit Luft. Im Wärme- 
gleichgewichtspunkt, wo bisher die meisten Verdunstungsversuche ange- 
stellt worden sind, herrschen absteigende Konvektionen, die die abstei- 
genden Konvektionen der Verdunstungsfläche + unterstützen (relative 
Dampfspannung höher als diejenige der Luft). Aber auch im Maximum- 
punkt sind unter diesen Verhältnissen absteigende Gefäßkonvektionen 
vorhanden, die eine völlige Entwicklung der Sreranschen Ellipsoidhaube 
verhindern. Erst wenn die relativen Dampfspannungen der Flüssigkeit 
und der Luft übereinstimmen, fallen die beiden Konvektionsnullpunkte 
zusammen, leider aber in den Punkt der Verdunstungulosigkeit 
C=0. Wenn nun schon Verdunstungsmessungen in diesem Punkt 
unmöglich sind, macht es doch gerade Abb. 4 wahrscheinlich, daß die 
physikalischen Verhältnisse diesen Überlegungen recht geben. Allerdings 
scheint der Wert w — 9 auch nicht angenähert erreicht zu werden. 
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Diesen Eindruck gewinnt man auch aus Versuchen, wo eine dicht ans 
Gefäß anschließende Pappdeckelfläche die Flüssigkeitsebene fortsetzt, 
wie es die Sreransche Ableitung eigentlich verlangt: der Widerstand 
wird durch diese Maßnahme nur unwesentlich erhöht. Deshalb ist noch 
an eine andere Erscheinung zu denken. 

Konvektionen werden bedingt durch räumliche Temperaturände- 
rungen und Wasserdampfgehaltsänderungen. Wenn in der Nähe der 
Flüssigkeit diese beiden Werte Konvektionslosigkeit ergeben, ist es noch 
gar nicht gesagt, daß in größerer Entfernung Konvektionslosigkeit gleich- 
zeitig möglich ist. Das tritt nämlich nur dann ein, wenn in jedem Punkt 
der Umgebung die Temperatur soviele Grade unter derjenigen benach- 
barter Punkte liegt, als 0,155 mal den Überschuß des Dampfdruckes 
in mm Hg in diesem Punkt über denjenigen benachbarter Punkte 
ausmacht (bei einem mittleren Barometerstand von 700 mm Hg und 
einer mittleren Temperatur von 15°). Unter diesen Verhältnissen fördert 
nämlich 1° Übertemperatur den ‚Auftrieb‘ soviel wie 6,45 mm Hg 
Überdampfdruck (in Meereshöhe etwa 7 mm Hg; in 2800 m Höhe etwa 
5mm Hg). Diese Beziehungen errechnen sich aus einer Umformung der 
Formel für die Dichte auf S. 72. Das bedeutet, daß diese ganz bestimmte 
Beziehung zwischen dem Wärmefeld und Wasserdampffeld eines Ver- 
dunstungskörpers bestehen muß, ehe überhaupt, abgesehen von äußeren 
Störungen, reine Diffusionsverhältnisse zu erwarten sind. Ich überlasse 
die Behandlung dieses mathematischen Problems einem Physiko-Mathe- 
matiker, dessen Aufgabe es sein wird, herauszufinden, unter welchen 
Bedingungen der Temperatur, der relativen Dampfspannung usw. reine 
Diffusion möglich ist, bzw. ob vielleicht eine Nichterfüllbarkeit für 
verschiedene diffundierende Stoffe unter „gewöhnlichen‘‘ Versuchs- 
bedingungen besteht. Ich zweifle nicht, daß unter Berücksichtigung 
dieser Spezialbedingungen das STEFANsche Gesetz seine volle Bestätigung 
erfahren wird. Wir Botaniker müssen uns damit abfinden, daß die Be- 
dingungen für die Anwendbarkeit des STErANschen Gesetzes (S. 58 f.) 
praktisch nie erfüllt sind. 

Man wird auch hier noch einmal auf die Versuche mit kleinsten Poren 
verweisen und die Anwendbarkeit des STEFAnschen Gesetzes auf diese 
noch offenhalten wollen. Ich bin fest überzeugt, daß sämtliche gemach- 
ten Bemerkungen auch in diesem Größenbereich gelten, muß aber gleich- 
zeitig betonen, daß bis jetzt meines Wissens keine Versuche mit kleinsten 
Poren ausgeführt worden sind, die eine Entscheidung zuließen. Nur mit 
Porenplatten hat man experimentiert, Verdunstungsflächen also, von 
denen größere Teile verdunstungslos gemacht sind. Die damit gewonnenen 
Ergebnisse, die das STEFAnsche Gesetz zu beweisen scheinen, sind sehr 
wahrscheinlich reine Zufallsbefunde, dadurch bedingt, daß die Ver- 
dunstungsförderung infolge von Konvektionsströmungen durch die gegen- 
seitige Störung der Poren gerade aufgehoben wird. Eine porenlose Platte 
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hat ihre Temperaturkonvektionen ; warum sollten sie nicht auch auf dem 
porenlosen Teil der Porenplatte bestehen, da bei den ausgeführten Labo- 
ratoriumsversuchen zweifellos Unterlufttemperatur bestand ? Der hinzu- 
kommende Wasserdampf hebt einen Teil dieser Wirkungen auf; aber 
das Problem der Berechnung und Herstellung der Bedingungen für reine 
Diffusion ist hier nicht einfacher als bei einer einzigen Wasserfläche, 
sondern viel komplizierter. 


Wir halten dafür, daß eine Porenplatte mit nur einigermaßen dichtem 
Porenbesatz einer gleich großen freien Fläche mehr gleicht als einer Viel- 
heit von Poren. Auf ihr herrschen, wie ein Rauchversuch deutlich zeigt, 
radial über die Fläche streichende Strömungen, die für die Einzelpore 
Wind kleiner Geschwindigkeit darstellen und mit den axialsymmetrischen 
Konvektionsströmungen der einzelnen Verdunstungsflächen nichts zu tun 
haben. Die Verdunstung der Porenplattenporen geschieht unter Verhält- 
nissen, die am ehesten denjenigen senkrecht (genauer schief) gestellter 
größerer Verdunstungsflächen entsprechen, wenn man den Wasserdampf- 
druck der jeder Pore zuströmenden Luft getrennt berücksichtigt. 


Huser (1930) glaubt, die Gültigkeit des STEFANschen Durchmesser- 
gesetzes für kleine Poren nachgewiesen zu haben. Wir halten dafür, 
daß das beigebrachte Zahlenmaterial mindestens nicht genügend Beweis- 
kraft besitzt. Trägt man nämlich die Huserschen Konstanten C in 
einem doppelt logarithmischem Koordinatensystem auf (z. B. Abszisse 
= log d und Ordinate = log C), so erhält man eine C-Kurve von ganz 
unwahrscheinlichem Verlauf. Am besten könnte man für die 10-u-Poren 
einen 1/C-Wert von 97,4 verstehen (statt 974); Anhaltspunkte dafür 
erhält man aber aus HUBERs Arbeit keine. Der Bestimmung der 
C-Werte muß große Aufmerksamkeit geschenkt werden (vgl. überdies 
S.85 und S. 88/89). 

Auf das Bestehen von Konvektionen haben SIERP und SEYBOLD 
(1929) aus der Tatsache geschlossen, daß die Verdunstung kleiner Ver- 
dunstungsflächen durch Wind nur unwesentlich gefördert wird. Sie haben 
allerdings die Konvektionen besonders im Sinne äußerer Luftströmungen 
und der Luftturbulenz aufgefaßt, nicht als eigentliche Wärme- und 
Wasserdampfkonvektionen. Doch sind gewiß alle diese Faktoren an der 
Zerstörung der Dampfhauben beteiligt. Immerhin bleibt die Frage offen, 
ob man die geringe Windförderung nicht damit erklären sollte, daß die 
vorhandene Förderung durch gleichzeitig gesteigerte „Störung“ zur 
Hauptsache kompensiert wird. Es scheint, daß meine Versuche mit 
125-u-Poren mindestens zum Teil so erklärt werden müssen (Abb. 3). 

2. Die Verschiedenheit der beiden Äste der Widerstandskurve erklärt 
sich folgendermaßen: Vom Widerstandsmaximum nach rechts nehmen 
die aufsteigenden Konvektionen zu, nach links die absteigenden; gleich- 
zeitig steigt aber nach rechts die Konzentrationsdifferenz, während sie 
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nach links abnimmt. Das hat zur Folge, daB die Absättigungserschei- 
nungen Luv/Lee mit gréBer werdendem C vom Rand nach der Mitte 
stark zunehmen und den rechten Ast, trotz starker Konvektionen, am 
Absinken verhindern, so daB er viel rascher als der linke einen asympto- 
tischen, fast horizontalen Verlauf erreicht. Ich habe Messungen mit der 
6,87-cm-Schale ausgeführt, bei denen fiir C = 150 mm Hg der Wider- 
stand nicht unter w = 2,0 sank (vgl. Abb. 2, 3, 4). Nach links (vom 
Maximum) nehmen die Konvektionen zu, während die Absättigung 
schwächer wird; daher der verblüffende Absturz. Im Absorptionsgebiet 
ist alles umgekehrt: den Absättigungserscheinungen entsprechen Aus- 
trocknungserscheinungen, die durch Zunahme nach links hin den linken 
Ast in seinem weiteren Verlauf auf der Hôhe halten (Abb. 4). Die letzten 
Reste einer Widerstandskonstanz, die man auf Grund der Diffusions- 
theorie erwarten muBte, erklären sich also durch kombinierte Wirkung 
von Konvektion und Absättigung! Daß Wärmekonvektionen allein schon 
Ursache verschiedenen Widerstandes sein können, zeigt die verschiedene 
Höhe des Schnittpunktes der Widerstandskurve mit der y-Achse (Dampf- 
druckgleichheit mit Luft; nur Temperaturunterschied). 

3. Stellung der Verdunstungsfläche (Abb. 5). Der Unterschied zwischen 
normaler und inverser Stellung erklärt sich wahrscheinlich dadurch, daß 
nach der Fläche gerichtete Konvektionen einen größeren Widerstand 
bedingen als von der Fläche fortstrebende. So folgt für die absteigenden 
Konvektionen der inversen und die aufsteigenden der normalliegenden 
Fläche ein kleinerer Widerstand als für die absteigenden der normal- 
liegenden und die aufsteigenden der inversen. Das tiefere Widerstands- 
maximum der inversen Fläche dagegen muß wohl durch die absteigenden 
Gefäßkonvektionen erklärt werden, die bei der inversen Fläche sämtlich 
am und zum Teil über den Rand der Verdunstungsfläche hinziehen. Für 
diese Erklärung spricht auch der Umstand, daß Widerstandsgleichheit 
für beide Stellungen in der Nähe des Temperaturgleichheitspunktes mit 
Luft eintritt. Als Bemerkung zur senkrechten Stellung sei nur erwähnt, 
daß diese zusammen mit Kobaltpapier die Frage sehr leicht und genau 
zu entscheiden gestattet, ob Konvektionen vorliegen und ob sie auf- 
oder absteigen. 

4. Umgebungswiderstände. Als solche bezeichne ich alle diejenigen 
Teilwiderstände, die durch Hindernisse und Verdunstungskörper in der 
Umgebung der betrachteten Fläche entstehen. Dahin zähle ich vor allem 
den viel besprochenen Gefäßrand. Auf Grund der Diffusionstheorie muß 
man nach Brown und EscomgBE (1900), RENNER (1910) u.a. einfach 
den Diffusionswiderstand der durch den Rand eingeschlossenen Luft- 
schicht zum Dampfhaubenwiderstand hinzuzählen. Wenn die Konvek- 
tionen bei normalliegenden Flächen absteigend oder bei inversen auf- 
steigend sind, mag das in erster Annäherung gelegentlich zutreffen; der 
eigentliche Dampfhaubenwiderstand dürfte aber deutlich verändert sein. 
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Streben aber die Konvektionen aus dem GefäB heraus, so entstehen 
Strömungen im Luftraum des Gefäßes, die man durch Rauchversuch 
noch bei recht engen Röhren nachweisen kann. Wie sich mit größerer 
Tiefe die Verhältnisse ändern, kann man vielleicht nach den Versuchs- 
ergebnissen anderer Forscher (z. B. HuBER 1930) vermutungsweise an- 
geben; an eine rechnerische Behandlung dieser Probleme ist vorläufig 
nicht zu denken. [Daß selbst in einer geschlossenen Röhre solche Kon- 
vektionen auftreten, werden wir anläßlich der Besprechung der ,, Methode 
der differenzierten Transpirationsbestimmung in unbewegter Luft‘ von 
SEYBOLD und Fvesser (1931), S.89, sehen.] Man wird deshalb in 
Zukunft nicht nur den Diffusions-, sondern ebensosehr den Konvektions- 
hindernissen seine Aufmerksamkeit schenken müssen. 


5. Verdunstung einzelner Flächenteile. Ohne eigene Versuche ausge- 
führt zu haben, möchte ich hier bemerken, daß die von verschiedenen 
Forschern festgestellten Abweichungen von der Steranschen Theorie 
durch die gefundenen Konvektionen glatt erklärt werden. WINKELMANN ! 
hat bei Verdunstungsversuchen mit Benzol eine gewisse, aber keine 
quantitative Übereinstimmung mit STEFAN gefunden, besonders was die 
Einzelteile der Fläche betrifft. Tuomas und FERGUSON glauben dabei 
eher an Störungen als an „any deficiency in the theory“. PALLICH 
(1897, S. 404—405) hat Versuche mit 4- und 5-Ringsystemen mitgeteilt, 
die gegenüber den Sreranschen Werten am Rand etwa 2,7mal, im Zen- 
trum aber sogar etwa 5mal zu große Verdunstungsbeträge ergaben. 
Sowohl das Zuviel als die stärkere Steigerung im Zentrum erklären sich 
zwanglos durch die im Wärmegleichgewichtspunkt absteigenden Kon- 
vektionen. Noch besser in Einzelheiten gehen die von SEYBOLD (1929, 
S. 27—30) in den Abb. 7—9 wiedergegebenen Versuche. Man erkennt 
deutlich, daß das Zentrum des konzentrischen und kreisförmigen Ring- 
systems wenig von den absteigenden Konvektionen merkt, daß der 
nächste Ring ihnen voll ausgesetzt ist, daß die äußeren Ringe etwas unter 
Absättigung leiden, und daß der äußerste Ring mit stärkster Strömung, 
zudem im Umknickungsgebiet der Stromlinien, wo leicht ungesättigte 
Luft von der Seite angesogen wird, sehr starke Verdunstung aufweist. 
Interessant ist, daß bei inverser Fläche (Abb. 8), wo die Konvektionen 
von außen nach dem Zentrum zu verlaufen (wie bei normalliegenden 
Flächen und aufsteigenden Konvektionen), der Rand gegenüber den 
mittleren Ringen stärker im Vorsprung ist. SEYBOLD versuchte nicht, 
eine Deutung der Abweichungen von seinen „Idealkurven“ (die nicht 
etwa Sreransche Kurven sind!) zu geben, sondern bemerkt S. 27: „Es 
ist überflüssig, die großen Streuungen der Werte zu klären; jedermann, 
der mit Verdunstungssystemen arbeitete, weiß, wie außerordentlich 


1 WINKELMANN: Ann. Physik. 35, 401 (1888), zit. nach THOMAS und FERGUSON 
1917). 
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schwankend die Versuchsergebnisse sind.“ Wir können diese Abwei- 
chungen nicht mehr als Streuungen betrachten. 

Zum Schlus sei noch erwähnt, daß schon Steran (1873) bekannt 
war, daß Konvektionen die Randverdunstung qualitativ ähnlich steigern 
wie Diffusion, und daß deshalb eine gewisse Durchmesserproportionalität 
auch unter deren Herrschaft möglich ist. Er schreibt in der dortigen 
Schlußbetrachtung: „Der Umstand, daß die Verdampfungsmenge für ein 
Becken nicht dem Flächeninhalte, sondern der Quadratwurzel aus diesem 
Flächeninhalte proportional ist, hat zur Folge, daß die Verdunstung 
großer Wasserflächen eine relativ geringere ist als jene der kleinen. Es 
mag hier noch hinzugefügt werden, daß dies nicht nur für die Verdun- 
stung durch Diffusion, sondern auch für die Verdunstung durch Kon- 
vektion gilt. Bewegt sich ein Luftstrom über eine Wasserfläche, so wird 
er nur anfänglich, nachdem er über die Grenze derselben getreten ist, 
größere Mengen Wasserdampf aufnehmen, bei seinem weiteren Fort- 
schreiten aber die Verdunstung nicht mehr viel fördern kénnen.“ Diese 
Äußerungen zeigen, daß STEFAN weniger einseitig dachte als die meisten 
späteren Untersucher. 

6. Die Verdunstungsförderung durch Wind. Wenn bei Verdunstungs- 
losigkeit (C = 0) verschieden starke Wärmekonvektionen bereits stark 
verschiedenen Widerstand bedingen, müssen auch für den Windwider- 
stand nahe C = 0 ganz spezielle Verhältnisse vorliegen. Aller Widerstand 
einer freien Verdunstungsfläche beruht nur auf Absättigung, Dampf- 
haubenbildung. Eine solche Absättigung kommt bei sehr kleinen C und 
beträchtlichen Windgeschwindigkeiten fast nicht mehr zustande, wes- 
halb es wahrscheinlich ist, daß der Windwiderstand für C = 0 (dort 
hört zwar jede Meßbarkeit und die Gültigkeit der Kontinuitätsgesetze 
auf) den Grenzwert w = 0 erreicht: Die Windwiderstandskurve muß nach 
0 absinken und im negativen Gebiet wieder ähnliche Werte erreichen 
wie im positiven. Diese Verhältnisse werden durch die Abb. 2 und 3 
wahrscheinlich gemacht (in Abb. 3 asymptotische Annäherung an die 
Gerade C = 0). Daraus folgt, daß die relative Verdunstungsförderung 
bei C=0 den Wert © erreicht. Das wäre bei speziellen Versuchen 
in diesem C-Gebiet zu berücksichtigen. Sehr ausgesprochen wird diese 
Erscheinung häufig allerdings erst unter C = 1 g/m?, da der Steilabfall 
der Ruhewiderstandskurve das Absinken der Windwiderstandskurve teil- 
weise kompensiert. Die Interferenz dieser Erscheinung mit dem Wider- 
standsmaximum ruft so mannigfache Modulationen hervor, daß vor der 
unkritischen Deutung relativer Windförderungszahlen nicht genug ge- 
warnt werden kann. 


d) Folgerungen allgemeiner Natur. 

1. Die bisherigen Verdunstungsversuche im Wärmegleichgewichts- 
punkt sind im allgemeinen bei schwachen absteigenden Konvektionen 
6 


Planta Bd. 20. 
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ausgeführt worden. Dieser Punkt liegt im steilsten Teil der ganzen Wider- 
standskurve, so daß kleinste Temperatur- und Dampfdruckänderungen 
der Flüssigkeit und der Luft zu starken Verdunstungsschwankungen 
führen. (Auch ist der Widerstand beim Maximumpunkt für äußere 
Störungen besonders empfindlich.) Deshalb sind in Zukunft genaue 
Temperatur- und Dampfdruckbestimmungen unerläBlich. SeYBoLp hat 
mit vollem Recht diese Forderung energisch vertreten; meine Unter- 
suchungen können diese nur noch verschärfen. Es ist unbegreiflich, wenn 
Stocker (1931, S. 524) dem Psychrometer dieselben Mängel nachsagt 
wie dem Evaporimeter und dann bei seinen Versuchen doch ausgiebig 
das Evaporimeter verwendet und dann bei der Windwirkung feststellt: 
„Die Transpirationskurven folgen dabei stets dem Sättigungsdefizit und 
machen die windbedingte Evaporationssteigerung nicht mit.“ 

2. Die zu Anfang des Kapitels über den Verdunstungswiderstand 
gestellte Frage nach der Abhängigkeit der Verdunstung von der Kon- 
zentrationsdifferenz konnte nur in erster Annäherung beantwortet werden: 
im großen und ganzen steigt sie mit der ersten Potenz von C. Die ver- 
schiedene Stärke der Konvektionen, die physikalisch als Wind aufgefaßt 
werden müssen, verhindert vorläufig eine genaue Lösung der Aufgabe. 
Trotzdem halte ich auf Grund von physikalischen Überlegungen dafür, 
daß die einfache C-Proportionalität genau erfüllt ist: einerseits gilt diese 
Beziehung ja im Gebiet der statischen Diffusion vollauf; andererseits 
hat JEFFREYS (1918) für die Verdunstung einfacher Flächen im Winde 
eine Formel aufgestellt, die die Konzentrationsdifferenz als Faktor in 
der ersten Potenz enthält; diese lautet (Bezeichnungen etwas verändert): 





i = Verd tungs g' in g/sek 
C = Konzentrationsdifferenz g/ccm 
k = Austauschzahl in [cm? sek1], im Minimum = Diffu- 
i=3,95-C (ku a?) % sionskoeffizient 
u = Windgeschwindigkeit in cm/sek 
a = eine bestimmte Dimension der Flache, auch Radius 
eines kreisförmigen Gefäßes in Zentimeter 


Die Formel gilt zwischen den Werten ua/k — 4 und ua/k — 10%. 

Eine eingehende Dimensionsbetrachtung dieser Gleichung ergibt, daß 
bei noch so verschiedenen Exponenten des Radius a und des Klammer- 
ausdrucks, C den Exponenten 1 beibehalten muß, da die Masse (g) nur 
dort vorkommt. Nimmt man an, die Verdunstung folge überhaupt ganz 
allgemein einer Formel von der Form: 

i=c-C-u1-k™-a" (q,m, b= die unbekannten Exponenten) 
und führt die Dimensionsbetrachtung weiter aus, kommt man zu folgen- 
der Formel: 
i=e-C-ub—1.k2—b. ab, 
Die Spezialfälle b = 1 und b = 2 liefern die Beziehungen 


i=c-C-k-a und i=c-C-u-a®. 
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Die erste Beziehung stellt das Sreransche Diffusionsgesetz dar, die 
zweite wohl eine Formel fiir sehr starken Wind, wo von einem Wasser- 
dampfaustausch in senkrechter Richtung nicht mehr die Rede sein kann. 
Damit soll keineswegs die allgemeine Anwendbarkeit dieser Verallge- 
meinerung der Formel von JEFFREYS bewiesen werden. Ein Physiker 
muß sich wahrscheinlich dagegen aussprechen. Aber es soll damit gezeigt 
werden, daß bei den so variabel befundenen Verdunstungsexponenten 
die Forderung der Homogenität einer Formel zu einer Gleichungsform 
führen muß, die bis jetzt kaum zur Erörterung stand. Und da diese 
Formel als erste rein formell einer kombinierten Diffusions-Konvektions- 
theorie der Verdunstung gerecht wird und gleichzeitig die Verdunstung 
im Winde einschließt, erachte ich sie für wert eines Hinweises. 

3. Mit diesem Hinweis sind aber noch zwei Punkte in den Vorder- 
grund gerückt, die in Zukunft volle Aufmerksamkeit verdienen und 
Licht auf die bisher aufgestellten Verdunstungsformeln werfen: 1. Ein 
Geschwindigkeitsfaktor darf mit Rücksicht auf die hier dargelegten 
Versuchsergebnisse auch in Formeln für „Ruhe“ - Verdunstung nicht 
fehlen. 2. Es bestehen Beziehungen zwischen den Exponenten der 
verwendeten Längendimension der Fläche, der Austauschzahl und der 
Windgeschwindigkeit. Das steht aus Gründen der Dimensionsgleichheit 
außer Zweifel. 


e) Die Verdunstungsformeln. 

Die Formeln von STEFAN und JEFFREYS sind die einzigen, die die 
Forderung der Homogenität erfüllen und damit die einzigen, die größere 
Wahrscheinlichkeit auf experimentelle Bestätigung besitzen. Ihre Nicht- 
verwendbarkeit kann einzig durch unzuverlässige oder unvollständige 
Prämissen bedingt sein, und da diese Prämissen in den Grundanschau- 
ungen über den Vorgang bestehen, muß heute nach Feststellung der 
gesetzmäßigen Konvektionen der STErANschen Formel endgültig die 
Eigenschaft einer allgemeinen Verdunstungsformel abgesprochen werden. 
Die Formel von JEFFREYS ist unter Voraussetzungen abgeleitet, die eine 
allgemeine Verwendung nicht zulassen, insbesondere auch dem Konvek- 
tionswind nicht Genüge leisten. Zwar liegen die „Verdunstungsexpo- 
nenten‘‘ (Exponent irgendeiner Längendimension) bei mittleren Flächen- 
größen nach den Untersuchungen von THomas und FERGUSON (1917) 
bei etwa 1,69 und nach meinen Versuchen auch zwischen 3/2 und 5/3, 
was mit dem Exponenten von JEFFREYS von 1,5 leidlich überein- 
stimmt. 

Wir stehen damit vor der Alternative, eine mathematische Klärung 
des Verdunstungsvorganges abzuwarten, oder aber empirische Formeln 
zu Hilfe zu nehmen. In das Gebiet der empirischen Formeln gehören 
die zwei häufig zitierten, von denen die erste oft angewendet wird (z. B. 
SEYBOLD 1927, Huser 1930): 

6* 
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i=kF"? i=kC (rx +arx) 

k — eine Austauschzahl, Konstante k = Diffusionskoeffizient 

F = Fläche (SeyBoLp 1929, S. 12) 
n = Verdunstungsexponent C = Konzentraticnsdifferenz 


r = Radius der Verdunstungsflache 
a = Koeffizient der Randfeldaktivitat 


Es ist selbstverständlich, daB sich jeder beliebige Verdunstungswert in 
jede beliebige algebraische Form bringen läBt, wenn man nur durch 
mindestens einen unbestimmten Koeffizienten oder Exponenten fiir die 
nötige Elastizität sorgt. Wir wollen aber nicht Einzelwerte, sondern 
Gesetzmäßigkeiten einkleiden ; deshalb darf auch eine empirische Formel 
von vornherein nicht gegen die gewonnenen Grundanschauungen ver- 
stoßen, soll sie nicht unanwendbar und hinfällig werden. 


Damit ist nicht gesagt, daß eine mangelhafte empirische Formel nicht 
Teile der wahren Gesetzmäßigkeit enthält und zum Fortschritt der 
Erkenntnis Wesentliches beitragen kann. Das ist besonders mit der erst- 
genannten Formel der Fall, die durch die Diskussion SEYBOLDs (1927) 
die Ansicht erhärtete, daß nicht die Fläche (landläufige Ansicht) oder 
der Radius (STEFAN) in der wahren Verdunstungsformel stehen könne, 
die auch eine Festlegung etwa auf den Exponenten 1,5 (wie es in An- 
lehnung an JEFFREYS möglich gewesen wäre) verhinderte. Aber freilich 
dürfen wir auch nicht an dieser Formel kleben bleiben, besonders da sie 
wegen der vielseitigen Abhängigkeit des Exponenten keine andere An- 
wendung als diejenige der Berechnung der in der Deutung nicht ganz 
klaren „Verdunstungsexponenten‘ gestattet. Der Schluß SEYBOLDs, daß 
der Dampfdruck exponentiellen Charakter haben müsse, weil n mit C 
variiert, ist heute nicht mehr bündig, wo wir wissen, daß durch C-Ände- 
rungen die Konvektionsgeschwindigkeit verändert werden kann. Es 
scheint mir auf Grund der Dimensionsbetrachtung eine ausgemachte 
Sache, daß C als einfacher Faktor zu behandeln ist. Damit ändert sich 
der ,,Verdunstungsexponent“ für genau vergleichbare Versuche um kein 
Haar. Schlimmer ist aber bei Vergleich mit der Formel von JEFFREYS 
und meiner Verallgemeinerung die Feststellung, daß k wahrscheinlich 
keine von n unabhängige Größe darstellt und zudem die bei verschiedenen 
Flächengrößen verschiedene Konvektionsgeschwindigkeit einschließt. 
Daraus erklärt sich wohl die etwas wirre und undurchsichtige Expo- 
nentenvariation. Man darf deshalb zur Berechnung des ‚‚Verdunstungs- 
exponenten“ nicht mehr den bekannten einfachen Weg einschlagen, 
sondern muß vielleicht die mathematische Behandlung der Konvektions- 
verdunstung abwarten. Bis dahin ist es auf alle Fälle richtiger, von 
Flächenexponent der Verdunstung zu sprechen als von Verdunstungs- 
exponent. Vielleicht sind es Windversuche mit genau bekannten Ge- 
schwindigkeiten und Anlehnung an JEFFREYS, die uns bald einen Schritt 
weiter bringen. 
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Die zweite eben zitierte Formel von SEYBOLD dagegen dürfte nach 
den vorliegenden Untersuchungen dem Verdunstungsvorgang kaum ge- 
niigen. 

Es gibt noch einige verkappte Ansätze zu Verdunstungsformeln in 
der botanischen Literatur, von denen zwei hier erwähnt sein sollen. Der 
erste betrifft die hier so oft gebrauchte Widerstandsformel (S. 52). Aus 
ihr ergibt sich i = nCF/w. Die Größe w enthält hier alles, was in der 
Formel sonst fehlt oder falsch ist (wie der Flächenexponent der eben 
besprochenen Formel). Ihr größter Mangel liegt in der Nichtelimination 
der Wind- und Konvektionsgeschwindigkeit, ein Mangel, den sie mit 
den gebräuchlichen Angaben der spezifischen Verdunstungsstärke i teilt. 
Was den Flächenexponenten betrifft, vgl. man 8.48 dieser Arbeit. 
In ihrem ganzen Wesen ist diese Formel nicht dazu berufen, die end- 
gültige mathematische Form des Verdunstungsgesetzes zu liefern; in 
dieser oder in einer ähnlichen Form, je nach dem Zweck der Unter- 
suchung, wird sie aber in der Physiologie und Ökologie ihren Platz 
behaupten. 

Auch das HuBersche Stérungsgesetz (HUBER 1930) stellt eine mathe- 
matische Fassung des Verdunstungsvorganges dar. Zwar ist es unter 
der nicht immer zutreffenden Voraussetzung abgeleitet worden, das 
Problem lasse sich mit Umgehung der noch unbekannten Absolutwerte 
relativ behandeln. Genau genommen hätte diese Voraussetzung eine 
vorsichtige Begründung verlangt; denn noch heute herrscht die Auf- 
fassung, daß bei gleichbleibender Porendichte die Verdunstung einer 
Porenplatte der Plattenfläche proportional zunehme, während die Ver- 
dunstung einer freien Wasserfläche ein solches Gesetz bekanntlich nicht 
erfüllt. Glücklicherweise stellt sich aber heraus, und das bestätigen 
meine Versuche, daß die relative Verdunstung einer Porenplatte bei 
gleichbleibender Porengröße und -dichte von der Größe der Porenplatte 
so gut wie unabhängig ist. Das bestätigt aufs schönste meine auf 8. 78 
aufgestellte Behauptung, eine Porenplatte gleiche einer freien Wasser- 
fläche mehr als einer Vielheit von Poren (bei einigermaßen dichtem 
Besatz). Die rechte Seite des HuBERschen Störungsgesetzes kann etwas 


umgeformt werden: 
x f 


yy“ T—_Oa—zx) cCw—s+t 
y = relative Verdunstung in Bruchteilen der freien Verdunstung; x = 
relatives Porenareal in Bruchteilen der Gesamtfläche; f bezeichnet die 
verdunstende Porenfläche ; (F —f) den nicht verdunstenden Teil der Poren- 
platte. Man erkennt deutlich, daß C den Charakter eines Störungs- 
koeffizienten aufweist, durch dessen Steigerung y abnimmt (für C=1 
wäre y=f/F=x). Das ist verhältnismäßig leicht einzusehen; wichtig 
für ein eventuelles tieferes Eindringen in die physikalischen Vorgänge 
sind die Stellung von C und der Nachweis einer gewissen Konstanz. Mit 
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Rücksicht auf die Möglichkeit, daß die Konvektionen der Porenplatten 
gegenüber denjenigen freier Flächen etwas verändert sind, darf aller- 
dings mit einer absoluten Konstanz nicht gerechnet werden. 

Die Ansicht HUBERs aber, daß 1/C nichts anderes sei als die spezi- 
fische relative Höchstverdunstung der ungestörten Poren, kann nicht 
richtig sein. Es handelt sich bei dieser rein mathematischen Herleitung 
um eine unerlaubte Extrapolation. Das Störungsgesetz enthält in der 
Voraussetzung, daß das Verdunstungsverhältnis der Porenplatte zur 
gleich großen Wasserfläche eine Konstante sein soll, eine Bedingung, die 
bei x nahe gleich O, d.h. bei sehr kleiner Porenzahl nicht mehr erfüllt 
ist. Diese Konstanz beruht offensichtlich auf der Tatsache, daß das 
Konvektions- und Wasserdampffeld der Porenplatte demjenigen einer 
freien Wasserfläche ähnlich ist. Das ist aber nur dann möglich, wenn 
jedes Flächenteilchen der freien Wasserfläche durch ein überall im gleichen 
Maßstab verkleinertes repräsentiert ist. Sobald die Poren so gering an 
Zahl oder so verteilt sind, daß sich eine statistisch gleichmäßige Repräsen- 
tation nicht mehr ergibt, ist das HuBErsche Störungsgesetz überhaupt 
nicht mehr anwendbar. Überdies geht aus allen Versuchen deutlich 
genug hervor, daß eine einzelne ungestörte Pore im Zentrum verschieden 
großer Porenplatten gleichviel verdunstet, und daß deshalb die spezifische 
relative Höchstverdunstung keine Konstante ist. Bei sehr kleinen Poren 
ist allerdings noch bei recht kleinen Porenarealen eine gleichmäßige 
Repräsentation möglich; dann hat 1/C wohl den Sinn, den ihm HUBER 
beilegt, aber es darf nicht als Höchstverdunstung schlechthin, als Höchst- 
verdunstung einer Einzelpore aufgefaßt werden, sondern als Höchstver- 
dunstung einzelner, sich gegenseitig nicht störender Poren in dem be- 
stimmten Konvektionswind. Mit Hilfe solcher Resultate auf die Gültig- 
keit des Sreranschen Gesetzes für kleine Poren zu schließen, ist nicht 
ohne weiteres erlaubt. 


3. Der Transpirationswiderstand. 

a) Einleitende Versuche. 

Die an einfachen physikalischen Verdunstungssystemen festgestellten 
gesetzmäßigen Konvektionserscheinungen fordern zu einer diesbezüg- 
lichen Prüfung für Pflanzenteile heraus. Stellen wir zunächst die Frage: 
Ist die Widerstand-Konzentrationsdifferenzkurve eines Blattes den ge- 
fundenen Kurven ähnlich ? 

Da es außer durch dunkle Wärmestrahlung unmöglich ist, im Labo- 
ratorium die Temperatur eines freien Blattes in kurzen Abständen stark 
zu verändern, blieb nichts anderes übrig, als die zu untersuchenden 
Blätter in frischem Zustande auf eine verlötete Blechschachtel mit Hilfe 
von Kakaobutter aufzudichten und die Wasserfüllung der Schachtel auf 
verschiedene Temperaturen einzustellen (Kakaobutter wird allerdings bei 
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Temperatur über 30° zu weich). Damit verzichtet man auf ganz nor- 
males Transpirieren, da bei einseitiger Abdichtung die freie Seite iiber- 
normal transpiriert ; doch handelt es sich hier nur um eine grundsätzliche 
Abklärung der Frage. Ferner dürfen bei einfacher Versuchsanstellung 
die Spalten nur wenig oder nicht geöffnet sein, da sonst starke Wider- 
standsänderungen das Bild trüben. Versuchstechnisch ist zwar bei Be- 
schränkung auf etwa je zwei C-Werte links und rechts vom Maximum 
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Abb. 8. Abhängigkeit des Blattwiderstandes w von der Konzentrationsdifferenz C (in g/cbm). 

Die Wirksamkeit der Konvektionsströmungen bei pflanzlichen Objekten. Brassica olera- 

cea B: Maßstab rechts. Hedera Helix H: Maßstab links (vgl. S. 87/88). Die Zahlen bei den 
Meßpunkten geben die zeitliche Reihenfolge der Einzelversuche wieder. 


eine Meßreihe durchführbar, die an Hand von zeitlichen Interpolationen 
die Aufnahme einer Widerstandskurvenschar für abnehmendes Poren- 
areal ermöglicht und zu sehr interessanten Ergebnissen führen muß. 

Abb. 8 gibt zwei Versuche mit Brassica oleracea var. gongylodes und 
Hedera Helix wieder (vom 30. bzw. 28.1. 32). Die Größenordnung der 
Transpirationswiderstände läßt auf weitgehend geschlossene Spalten 
schließen (vgl. z. B. die bei den ökologischen Messungen S. 147 und 151 
mitgeteilten Widerstände). Die verwendeten Blattflächen stellten kreis- 
runde Ausschnitte (Randabdichtung!) von 36,6 bzw. 35 qem Fläche dar. 
Die mittlere Lufttemperatur betrug bei Brassica 20,4°, bei Hedera etwa 
16,6°, die absolute Luftfeuchtigkeit betrug etwa 6,8 bzw. 6,0 mg/cdm. 
Barometerstand 720 mm Hg. Die Versuchsdauer erstreckte sich in beiden 
Fällen auf im ganzen etwa 5 Stunden, da der hohe Widerstand ein 
rascheres Arbeiten unmöglichmachte. Hedera ergab auch so noch zu kleine 
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Transpirationsmengen, um größere Schwankungen zu vermeiden. Daß 
trotz der langen Versuchsdauer keine wesentlichen Widerstandsände- 


rungen eingetreten sind, zeigt Abb. 8, wo die zeitliche Reihenfolge der 
Messungen durch Zahlen bezeichnet ist. Sonst sind die Versuche genau 
so ausgeführt wie die Verdunstungsversuche. 

Versuchsergebnis. Trotz der sehr hohen Transpirationswiderstände 
zeigen die Widerstandskurven genau dieselben qualitativen Abhängig- 
keiten von C wie die untersuchten physikalisch einfachen Flächen. Sie 
zeigen Verdunstungslosigkeit ziemlich genau beim Taupunkt der Luft. 
Das Widerstandsmaximum liegt dort, wo wir es nach unseren bisherigen 
Erfahrungen suchen müssen: Tabelle 15 zeigt den Grad der Überein- 
stimmung (erste Zeile Brassica; sechste Zeile Hedera). Besonders die 
Kurve für Brassica verläuft gut proportional derjenigen für eine gleich 
große freie Wasserfläche; ihre w-Werte sind fast durchgehend 7—8mal 
größer. Vorliegende Messungen dürften die ersten quantitativen und 
ausführlichen Untersuchungen darstellen über die Abhängigkeit der 
Transpiration von der Konzentrationsdifferenz C bzw. von der Dampfdruck- 
differenz in unbewegter Luft. 


b) Analyse des Kutikularwiderstandes. 

Die Versuche mit Brassica und Hedera sind vortrefflich geeignet, uns 
über das Wesen des Kutikularwiderstandes aufzuklären, was um so wich- 
tiger ist, als damit auch die Grundlagen der Stomatärtranspiration 
beleuchtet werden. In der Literatur ist die Kutikulartranspiration meist 
recht kurz und nebensächlich behandelt worden. Man weiß, daß sie 
gegenüber freien Wasserflächen oft sehr stark reduziert ist; man weiß 
auch, daß sie durch Wind stark gefördert wird. Soweit sagen meine 
Versuche gegenüber diesen älteren Erfahrungen nichts Neues. 


Die Problematik beginnt erst, wenn eine Erklärung des Vorganges, 
insbesondere eine Lokalisierung des Widerstandes, versucht wird. Vor 
der Ausführung dieser Versuche hatte ich genau diejenige Auffassung vom 
Kutikularwiderstand, die SEYBOLD! vertritt: Der gemessene Totalwider- 
stand der Kutikula liegt zum Teil in der Dampfhaube, zur Hauptsache in 
Membran und Kutikula. Nach dieser Auffassung muß bei Konvektionen 
und Wind der Widerstand nur um den Dampfhaubenwiderstand kleiner 
werden, also bei den bei Brassica und Hedera verwendeten Flächengrößen 
um ungefähr 5 Einheiten (freie Wasserflächen Abb. 3). Statt dessen 
sehen wir ein Absinken von 36 auf 16 bzw. von 135 auf 80 Einheiten 
schon allein bei Konvektionsströmungen. Wollte man sich den Haupt- 
teil des Widerstandes trotz dieser Befunde in der Membran denken, so 
müßte man die physikalisch unmögliche Annahme machen, der Wind 
dringe in die Gelstruktur ein und setze dort den Widerstand ebenfalls 


1 SeysoLp: Erg. Biol. 6, 573 (Schema!) (1930). 
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herab. Die im Schema SEYBOLDs wiedergegebene Kurve des Dampf- 
druckabfalls widerspricht deshalb den empirischen Befunden. 

Den Tatsachen wird folgende Auffassung besser gerecht: Der durch 
die Membran und Kutikula hindurchgetretene Wasserdampf, der an der 
Verdunstungsschicht Maximaldampfdruck aufweist, besitzt an der Aus- 
trittsöffnung einen bestimmten, nur wenig verkleinerten Dampfdruck. 
In diesem Moment wird der Diffusionsquerschnitt plötzlich vielmal 
größer, so daß infolge einer allseitigen Ausbreitung des Wasserdampfes 
die Dampfkonzentration auf sehr kurze Distanz sehr stark abfällt. Von 
einer gewissen Distanz ab fließen die Flächen gleicher Dampfkonzen- 
tration so gut zusammen, daß sie in ihrer Form von denjenigen einer 
freien Wasserfläche nicht mehr abweichen. Von da ab müssen deshalb 
auch die Widerstände der Dampfhauben einer freien Wasserfläche und 
einer Porenplatte annähernd übereinstimmen. Diese Distanz nimmt mit 
der Porengröße zu und ab, wie eine Überlegung durch schematische 
Zeichnung ohne weiteres zeigt. Sind die Poren an oder unterhalb der 
Grenze der mikroskopischen Sichtbarkeit, so ist diese Ausbreitungsschicht 
außerordentlich dünn derselben Größenordnung. Daraus folgt, daß die 
übrige, also praktisch die ganze Dampfhaube, dieselbe Struktur und 
damit denselben Widerstand aufweist, wie diejenige der gleich großen 
Wasserfläche. 

Nach dieser Auffassung liegt der Hauptwiderstand in einer sehr 
dünnen Oberflachenschicht, einem Oberflächenhäutchen. Die Versuche 
der Abb. 8 sollen danach quantitativ betrachtet werden. Als Schlüssel 
für diese Berechnungen sei zuerst das relative Porenareal bestimmt (x). 
Das Husersche Störungsgesetz (vgl. S. 85) liefert uns die Beziehung 
dafür: 

C 

~ C—14+ily 

Die relative Verdunstung (hier reziprokes Widerstandsverhältnis) beträgt 
für Brassica y = 5/36 = 0,139 (1/y = 7,2), für Hedera y = 5/135 = 0,037 
(1/y = 27,0). Die Störungskonstante C ist vom Porendurchmesser ab- 
hangig und kann deshalb im allgemeinen ohne dessen Kenntnis nicht 
angegeben werden. Uns kommt eine Eigenschaft dieser Konstanten sehr 
zustatten, die sich aus einer Aufzeichnung der HuBErschen Versuchs- 
resultate in einem doppelt logarithmischem Maßsystem ergibt. 

Die einigermaßen sicher bestimmten HuBErschen Werte lauten: 

Porendurchmesser 11,3 mm 1,13mm 501 (10 u) 

ae ne 0,276 0,050 0,013 (0,00103) 
Bei der geringen Zahl von gegebenen Punkten muß man die Diskussion 
des weiteren Kurvenverlaufs durchführen. Man erkennt, daß sich die 
C-Kurve nach großen Durchmesserwerten zu mehr und mehr dem Wert 1 
nähert. Andererseits ergeben molekularkinetische Überlegungen die un- 
umstößliche Tatsache, daß bei freien Wasserflächen von mehrfacher 


x 
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Molekülgröße (d. h. bei 10-*—10~’ cm) oder bei Poren von der Größen- 
ordnung der mittleren freien Weglänge der Wassermoleküle (10-* bis 
10-5 cm) die Verdunstung mit kleiner werdender Fläche bzw. Pore stark 
gehemmt wird und schlieBlich ganz aufhôrt. Deshalb steigt von dieser 
GréBenordnung an abwärts die C-Kurve wiederum zu héheren Werten 
an, um bei Molekülgröße den Wert co zu erreichen. Wir halten auch 
aus diesem Grund (vgl. S.78) den 1/C-Wert von 974 (C = 0,00103) 
für nicht ganz zuverlässig. Aus diesen Gründen setzen wir für eine wahr- 
scheinliche Größenordnung der Kutikulagelporen von etwa 0,5 4 einen 
C-Wert von 0,0075 ein. Dadurch ergibt sich mit obiger Formel für: 
Brassica: x = 0,00121 Hedera: x = 0,000288 

Beachtet man, daß das relative Porenareal ein Näherungsmaß für 
den Diffusionsquerschnitt im Gelkörper drin darstellt, so läßt sich der 
innere Widerstand berechnen, sobald man die Länge des Diffusionsweges 
kennt. Eine direkte Bestimmung läßt sich wohl kaum durchführen. 
Für die Annahme aber, daß Membran und Kutikula wasserfrei sind, 
lassen sich Maximalwerte errechnen, wenn wir die gesamte Dicke Mem- 
bran + Kutikula mit 4 « für Brassica und 8 u für Hedera einsetzen. Da 
der Widerstand einer 1 cm dicken Luftschicht etwa 4 absolute Einheiten 
beträgt (S. 63), folgt für den inneren Widerstand w, die Beziehung: 


a na éme » 
x = relatives Porenareal, hier zugleich Diffusions- 
querschnitt 


Auf Grund dieser Überlegungen ergibt sich folgende Zusammenstellung 
der Widerstandsverteilung und des Konzentrationsabfalls bei Maximal- 
widerstand : 





Brassica Hedera 
w C g/cbm w C g/cbm 
RL sn soie à 5% 36,0 8,0 135,0 6,0 
Membraninneres . . . . . . . 1,3 0,3 11,1 0,5 
Ausbreitungsschicht . . - . - - 29,9 6,6 118,9 5,3 
Dampfhaube s. str. . . . . - - 5,0 1,1 5,0 0,2 


Der Vergleich wird am besten wie hiér für den Maximalwiderstand 
durchgeführt ; durch vorliegende Berechnungen wird nämlich anschaulich 
gezeigt, daß die Dampfhaube im engeren Sinne eine ganz andere Kon- 
zentrationsdifferenz aufweist als bei einer freien Wasserfläche; meine 
Verdunstungsversuche haben aber ergeben, daß für eine bestimmte 
Flächengröße nur der Maximalwiderstand einigermaßen von C unab- 
hängig ist. Diese Maximalwiderstände werden am besten ein für alle- 
mal durch Verdunstungsversuche bestimmt, während der Maximal-Kuti- 
kularwiderstand jedesmal ermittelt werden muß. Da die hier dazu ver- 
wendete Methode der einseitigen Abdichtung zu fehlerhaften Werten 
führt (man kann natürlich die andere Seite in ein abgeschlossenes und 
mitgewogenes Gefäß mit einem wasserdampfabsorbierenden Stoff ver- 
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dunsten lassen), sind vorläufig näherungsweise ebensogut diejenigen 
Werte als Maximalwerte verwendbar, die man bei einer einmaligen w- 
Bestimmung im Laboratorium bei diffusem Licht und ruhiger Luft 
erhält (da sie dem Maximalwert nahestehen). 


Die Überschlagsrechnungen lassen erkennen, daß der Hauptwider- 
stand in der Ausbreitungsschicht liegt und also eigentlich auch ein Außen- 
widerstand ist; da er aber doch durch den Bau der Membran bzw. der 
Kutikula bedingt ist und bestimmt wird, ist es vielleicht richtiger, diesen 
„Ausbreitungswiderstand‘“ als strukturbedingten Blattwiderstand auf- 
zufassen; ja er kann mit w, vereinigt als Membranwiderstand bezeich- 
net werden. Der Unterschied gegenüber der von SEYBOLD vertretenen 
Auffassung besteht also nur darin, daß die Lokalisation des Hauptwider- 
standes außerhalb der Blattstruktur seine Beeinflußbarkeit durch Wind 
verständlich macht. 

Der schätzungsweise berechnete C,-Wert zeigt, daß unter diesen Ver- 
hältnissen der osmotische Druck der Kutikularoberfläche bei Brassica 
maximal (vgl. die Maximumbedingung S. 90) 27 Atm., bei Hedera 
57 Atm. höher liegt als im Verdunstungsniveau (wo der osmotische Wert 
gleich oder höher als die Saugkraft der Zelle ist). Höhere C-Werte, 
erhöhte Saugkraft, besonders aber Wind führen zu einer Entquellung 
der Außenschicht der Membran, da der Wassergehalt eines Gels im 
Sättigungsgebiet stark von der relativen Dampfspannung abhängt. Das 
verursacht eine Verkleinerung der Interstitien, eine Verkleinerung des x 
und eine Vergrößerung des w. Das incipient drying erklärt sich unter 
diesem Gesichtspunkt zur Hauptsache nicht durch Verlängerung des 
Diffusionsweges, sondern durch Verengerung. GRADMANN (1932, S. 617) 
hat neuerdings auch Bedenken gegen eine Erhöhung des Diffusionswider- 
standes durch weitgehende Entleerung der Gelporen geäußert. Daß die 
Kutikulartranspiration nicht etwa bei kleinen relativen Dampfspannungen 
arbeitet, folgt aus der Tatsache der Übereinstimmung des Punktes der 
Verdunstungslosigkeit mit dem Taupunkt der Luft. Daraus und aus der 
verschiedenen Lage der Widerstandsmaxima folgt nebenbei, daß die 
Kutikulartranspiration nicht kritiklos mit der Verdunstung von kon- 
zentrierten Lösungen verglichen werden darf. Bei Lösungen ist der 
Widerstand der ,,Ausbreitungsschicht“ so gut wie nicht wegwischbar. 


c) Analyse des Stomawiderstandes und des Windeinflusses auf die 
Transpiration. 

Angesichts der nachgewiesenen wirkungsvollen Konvektionen erhebt 
sich die Frage, die auch Brown and EscoM8E (1900) in der Einleitung 
kurz berühren und ohne weiteres verneinen: Ist es möglich, daß Kon- 
vektionen durch Spaltöffnungen eindringen und dadurch die Wasser- 
abgabe fördern ? 
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Die Entscheidung der Frage ist nur an Hand quantitativer Angaben 
über Blattbau und Transpiration möglich. Ich wähle aus meinen Mes- 
sungen an Ranunculus acer (gut meßbare Spalten, nur unterseits; Epi- 
dermisabzüge sind leicht zu erhalten) folgendes Beispiel guter Öffnungs- 
weite (14. 10. 31): Spalten/qmm = 92; einfache Blattfläche = 1250 qmm; 
Totalspaltenzahl = 115000; Fläche einer Spalte = 90 u? (mittlerer 
Durchmesser 10,7 u); Totalspaltenfläche = 10,36 qmm (relatives Spalten- 
areal — 0,83%); Spaltenkanallänge etwa 14 u; Wassergehaltsdefizit des 
Blattes (vgl. S. 111 £.) klein, etwa 5,5% des Sättigungsgewichts. Transpi- 
ration = 1,61 mg in 1 Min. bei einer Konzentrationsdifferenz C = 
7,5 mg/cdm und 19° Lufttemperatur bei diffusem Licht im Laboratorium. 
Barometerstand b= 710 mm Hg. Daraus folgt mit n = 1,21 ein Wider- 
stand von w = 8,46 (beide Flächen = 25 qem) bei einem aus anderen 
Versuchen (zum Teil S. 128) bekannten Kutikularwiderstand von etwa 
42 CGS. Damit berechnet sich die stomatäre Leitfähigkeit in erster 
Annäherung aus x + 1/42 = 1/8,46 zu 0,0944 und der stomatäre Transpi- 
rationsanteil zu 0,0944/0,1182 = 0,8, d.h. 1,28 mg/Min. 

Berechnung der Luftmenge, die zu diesem Wasserdampftransport 

ig ist: Bei 19° enthält ein Kubikdezimeter gesättigter Luft 
16,35 mg Wasserdampf, bei dem angegebenen Defizit in Wirklichkeit 
nur 8,85 mg/edm. Soll diese Luft als Transportmittel dienen, so ist zum 
Transport von 7,5 mg Wasserdampf mindestens 1 cdm Luft nötig (mehr, 
wenn keine völlige Sättigung erfolgt). Für 1,28 mg/Min. sind minutlich 
0,171 cdm Luft nötig oder 2850 emm sekundlich. Diese Luftmenge muß 
aus einer Gesamtquerschnittsfläche von 10,36 qmm austreten, so daß 
die Austrittsgeschwindigkeit 27,5 cm/sek betragen muß. Dieses Ergebnis 
muß verschieden gedeutet werden, je nachdem man Diffusion oder Kon- 
vektion annimmt: 


Diffusion. Nach der kinetischen Gastheorie kann der in der Luft 
befindliche Wasserdampf infolge Wirkungsgleichheit aus dem Spiel ge- 
lassen werden. Für den Überschuß muß man deshalb annehmen, daß er 
sich innerhalb der als ruhig anzunehmenden Luft im Spaltenkanal mit 
27,5 cm/sek nach außen bewegt. 


Konvektion. Die mit Luftdampfdruck irgendwo eintretende Luft 
sättigt sich im Blattinnern und tritt mit einer Geschwindigkeit von 
27,5 cm/sek durch den Spaltenkanal aus. Da die Spalten praktisch 
gleich groß sind, muß die Hälfte dem Lufteintritt, die Hälfte dem Aus- 
tritt dienen, weshalb die Austrittsgeschwindigkeit doppelt so groß, also 
55 cm/sek sein muß. 

Welche Deutung hat größere Berechtigung? Da die Strömung in 
engen Röhren einen beträchtlichen Widerstand erfährt, muß die Frage 
aufgeworfen werden: Welcher Druck ist zur Erzielung einer Geschwindig- 
keit von 55 cm/sek nötig, und woher stammt er? Da es sich um kleine 
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Druckdifferenzen handelt, kann das Gesetz von PoIsEUILLE für Flüssig- 
keiten direkt verwendet werden: 





_ V-128-n-L V/t = sekundliche Menge (Vol.) = 55 d? 2/4 
t-a-d n = Koeffizient der inneren Reibung, bei 19° 
55 - 32-0,000188 - 14 etwa 0,000188 CGS 
~~~ 0,00107 - 10,7 L = Rohrlänge = 142 


d = Rohrdurchmesser = 10,7 # = 0,00107 cm 
p = 404 dyn/gem = 0,412 g/qem 

Erst, wenn die Existenz eines Druckes dieser Größenordnung nachge- 
wiesen werden kann, darf Konvektion angenommen werden. Dieser 
Druck ist klein, aber doch noch viel zu groß, um durch einfachen Auf- 
trieb erwärmter und dampfgesättigter Luftmassen hervorgerufen zu 
werden. 1 Liter Luft müßte um den für unsere Verhältnisse ungeheuren 
Betrag von 0,4g leichter als die Umgebungsluft sein (Umgebung z. B. 
1,1 g/cdm) und müßte senkrecht auf jedes Quadratzentimeter des Blattes 
drücken. Diese doppelte Ungeheuerlichkeit zeigt zur Genüge, daß von 
„blatteigenen‘‘ Strömungen im Blattinnern keine Rede sein kann. 

Daß Diffusion dagegen sehr wohl die gefundene Wasserdampfmenge 
durch die betrachteten Spalten leiten kann, ergibt folgende Berechnung 
nach der bekannten Diffusionsformel (unter Vernachlässigung aller Wider- 
stände innerhalb und außerhalb der Spalte [vgl. S. 54]): 

v= DCPs _ On. = 6 _ 0,00933 g/Min — 9,88 mg/Min. 
Dieser Wert ist mehr als 7mal so groB als der beobachtete Wert, so 
daB sich hier keinerlei Schwierigkeiten bieten. 

Windeinfluß. Nach einer Näherungsformel (z. B. Log. Tafel von 

Gauss, S. 171) gilt für den Winddruck p in kg/qm bei einer Geschwindig- 
keit v in m/sek: p = v?/4 kg/qm = v?/40 g/qem. 
Geschwindigkeit m/sek 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 
Druck g/gem . . . . 0,025 0,1 0,225 0,4 0,625 0,9 1,225 1,6 2,02 2,5 
Wie man aus dieser Zusammenstellung durch Vergleich mit dem vorhin 
berechneten Wert p = 0,412 g/qem erkennt, sind selbst durch kleinere 
Windgeschwindigkeiten Durchströmungen des Blattes möglich, deren 
Wirkung die Größenordnung der Diffusionstranspiration bald erreicht 
(hier beginnt bei etwa 4 m/sek eine Förderung). Wenn der Windeinfluß 
bei Versuchen doch nicht so stark hervortritt, rührt das davon her, daß 
nur Druckdifferenzen wirksam sind, daß das Blatt ausweicht, daß Wind- 
stöße, die mit kleinerer als doppeiter Diffusionsgeschwindigkeit eintreten, 
kaum fördernd wirken (da sie soviel hemmen wie fördern), aber auch 
daher, daß die geringe Luftwegigkeit der Interzellularen oft hemmend 
eingreift. GRADMANN (1923) hat sicher recht, wenn er auf die Möglich- 
keit der Windschutzfunktion der Spaltöffnungseinrichtungen hinweist. 
Diese Betrachtungen für das Blattinnere ändern aber natürlich nichts 
daran, daß der Wind doch den in der Dampfhaube gelegenen Außen- 
widerstand herabsetzt. 
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Aus der durchgeführten Betrachtung folgt: 1. Die Wärme- und Wasser- 
dampf-Auftriebsströmungen dringen nicht ins Blattinnere ein. 2. Im Blatt- 
innern herrscht bei fehlendem Wind praktisch nur reine Diffusion. 3. Wind 
dringt relativ leicht in Spalten ein, wirkt aber erst bei gréBeren Stärken 
im Innern selbst verdunstungfördernd. 

Nachdem festgestellt ist, daß schwache Windströmungen, auch wenn 
sie ins Blatt eindringen, kaum verdunstungsfördernd wirken, können 
Windversuche zu einem ersten Hinweis über die Lokalisation der Stoma- 
widerstände herangezogen werden. SEYBOLD (1930) ist auf Grund seiner 
Versuche zu dem Ergebnis gekommen, daß mindestens xeromorphe 
Systeme im Wind keine wesentliche Verdunstungssteigerung erfahren. 
Daraus mußte man schließen, daß die gemessenen Blattwiderstände fast 
ausschließlich Innenwiderstände sind. Wie wenig selbstverständlich ein 
solcher Schluß ist, geht aus der Behandlung des Kutikularwiderstandes 
hervor. 

Zu ganz entgegengesetztem Ergebnis kommt neuerdings FırBas (1931, 
S. 447): „Wir müssen aus den angeführten Versuchen den Schluß ab- 
leiten, daß die Förderung der Transpiration ausgewachsener Blätter von 
Syringa im Winde fast ausschließlich auf die Förderung ihrer stomatären 
Komponente zurückzuführen ist.‘ Die von FrRBAS an der Versuchsan- 
stellung SEYBOLDs geübte Kritik besteht bis auf wenige durch vorliegende 
Untersuchung erhellte Punkte zu Recht; ich hatte sie auf Grund ähn- 
licher Versuche ähnlich gefaßt und kann sie deshalb mit einem Hinweis 
auf die Arbeit von FırBAs übergehen. Ich füge hier nur einige Bemer- 
kungen und Versuche an, die zur Erweiterung und Präzisierung dienen 
können. Der Vorwurf gegen die zu extremen Versuchsbedingungen 
SEYBOLDs ist sicher nur sehr bedingt richtig und kann keinesfalls aus 
der von FIRBAS gegebenen Zusammenstellung gefolgert werden. Einer- 
seits geben ja die Infiltrationsproben keine Gewähr für gleiche Spalten- 
weite, andererseits sind die Versuche in der Sonne unter so sehr ver- 
änderten und durch den Wind veränderlichen Bedingungen angestellt, 
daß FıRBas selbst nicht an die Beweiskraft dieses Teils der Versuchs- 
reihe glaubt. Meiner Ansicht nach hat die Abkühlung durch Wind wirk- 
lich die Hauptschuld an der negativ werdenden Windförderung. Der 
Anstieg im ersten Teil deutet aber auf die Erscheinung hin, die ich in 
meinen Verdunstungsversuchen immer wieder beobachten konnte: das 
Widerstandsmaximum mit der ihm koordinierten maximalen Windför- 
derung, wie es klar z. B. aus Abb. 2 folgt. Der erste tiefere Wert von 
FiırBas stammt sicher von'Versuchen, die im Mittel (gleiche Stomawerte 
vorausgesetzt) bei etwas schwächerem diffusem Licht, niedrigerer Blatt- 
temperatur und absteigenden Konvektionen ausgeführt wurden, während 
die Blatterwärmung durch Licht weiter rechts vom Maximum noch stark 
zugenommen und zu aufsteigenden Konvektionen geführt hat. Schwach 
sinkend könnte die Windförderung (bei gleicher Stomaweite!) allerdings 
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mit der Verdunstungssteigerung deshalb sein, weil bei stärkerer Ver- 
dunstung der Wärmegleichgewichtspunkt weiter nach links unten vom 
Maximum abriickt. 

Wichtiger als diese durch meine Verdunstungsversuche qualitativ 
genügend geklärten Erscheinungen ist die Frage nach der Abhängigkeit 
der Verdunstungsförderung von der Spaltenweite. Es gibt drei Wege, 
darüber Aufschluß zu erhalten: 1. Der Welkversuch, wenn möglich mit 
Stomabeobachtung (sofern diese nicht zu einer unzulässigen Verletzung 
der Blattfläche führt). 2. Statistische Ermittlung der Mittelkurve für 
Ruhe und Wind bei einer genügenden Zahl von mehr oder weniger 
zufällig gewählten Blättern derselben Pflanzenart. 3. Zusammenstel- 
lung der Windförderungszahlen verschiedener Arten mit verschiedenen 
Spaltengrößen bei vergleichbaren Öffnungsweiten und Porenarealen. 

Abb. 9 beschreitet den ersten möglichen Weg und zeigt zunächst in 
der Widerstandskurve für Ruhe R und für Wind W den quantitativen 
Zusammenhang mit dem zeitlichen Verlauf des Spaltenschlusses und des 
Welkens für Ranunculus acer (7. 5. 32. Mittlere Lufttemperatur etwa 19°, 
mittleres Sättigungsdefizit 6,7 mm Hg, b = 695 mm Hg, n = 1,23. Dop- 
pelte Blattfläche = 55,7 gem. Versuchsdauer aus Abb. 9 ersichtlich). 
Aus derartigen Kurven läßt sich ohne weiteres durch Bildung des Quo- 
tienten Ruhewiderstand/Windwiderstand eine Kurve für die prozentuale 
Verdunstungsförderung durch Wind berechnen und z. B. in Abhängigkeit 
vom Ruhewiderstand aufzeichnen, wie es in Abb. 9 außer für Ranunculus 
acer für Nerium Oleander (14.7.31, 19,4°. R. F. 68%. n = 1,20. Doppelte 
Blattfläche 60,6 qcm. Versuchsdauer 3—5 Min.) und Salvia pratensis 
(13.7.31, 4°. Psychrometerdifferenz 4,8°. n = 1,20. Doppelte Blatt- 
fläche 84 gem. Versuchsdauer 3—7 Min.) geschehen ist. Aus allen drei 
Kurven folgt, daß die Windförderung mit zunehmenden Widerstand 
gesetzmäßig abnimmt. Zudem beweist die Nerium-Kurve die Vermutung 
von Huser und Frrpas, daß SEYBOLD bei weitgehend geschlossenen 
Spalten untersucht hat, wenn man nach SEYBOLDs Angaben (1929, S. 99) 
als kleinsten Ruhewiderstand 62 CGS, als größten 356 CGS findet. 

Für unseren speziellen Zweck, die Untersuchung der Lokalisation des 
Widerstandes, folgt aber aus Abb. 9, daß bei kleinen Widerständen, 
also großen Spaltenweiten, mindestens ?/, des Widerstandes in der Dampf- 
haube liegen, da durch den Wind ja so viel ,,weggeblasen“ wird. Bei 
kleiner werdenden Spalten hat man an die Erscheinung zu denken, die 
bei der Analyse des Kutikularwiderstandes hervorgehoben wurde, daß 
nämlich der Wind die immer dünner werdende Ausbreitungsschicht immer 
weniger angreifen kann. Diese Auffassung steht in voller Übereinstim- 
mung mit den physikalischen Darlegungen von JEFFREYS (1918, S. 274), 
wonach bei gleichen Wind- und Austauschverhältnissen und abnehmen- 
dem Porenradius der Vorgang der stetigen Diffusion immer weniger 
gestört wird. 
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Damit gewinnt die Vermutung Gestalt, daB auch der Stomawider- 
stand zur Hauptsache ein Außenwiderstand ist. Es sollen zunächst 
ein physiologisch-physikalischer, nachher ein physiologischer Befund 
angeführt werden, die ganz dafür sprechen. Um in die Zusammen- 
hänge zwischen Stomagröße und Widerstand einzudringen, gibt es kein 
anderes Mittel als dasjenige der Messung beider Größen. Starke indi- 
viduelle Abweichungen in der Blattgröße, der Stomazahl, dem Sättigungs- 
defizit, der Zerschlitzung und dem Alter der Blätter machen überdies 
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Abb. 9. Zeitlicher Verlauf der Welkwiderstandskurven von R: lus acer bei Ruhe R 
und bei Pappdeckelwind W (KoordinatenmaBstab oben und rechts). Abhängigkeit der 

prozentualen Transpirationsförderung durch Wind vom Ruhewiderstand fir Ranunculus 

acer Ra, Nerium Oleander Ne, Salvia pratensis Sa (Koordinatenmaßstab unten und links). 





























eine Messung an möglichst zahlreichen Blättern notwendig, so daß solche 
Untersuchungen im Rahmen dieser Arbeit nicht weitgehend ausgeführt 
werden konnten. Ranunculus acer erwies sich als recht brauchbar. In 
22 Versuchen konnten die in Tabelle 16 mitgeteilten Resultate ermittelt 
werden (Mitte Oktober 1931). Im Freien (einige Meter vom Labora- 
torium) wurden am intakten Blatt 2—3 kleine Epidermisfetzchen zur 
Spaltenuntersuchung nach Lioyp in absoluten Alkohol gebracht, das 
Blatt abgeschnitten und sogleich im Laboratorium auf der Waage be- 
festigt, dann fortlaufend einige Verdunstungsversuche von 1—4 Min. 
Dauer ausgeführt, so daß die anfängliche Transpirationsstärke recht 
sicher ermittelt werden konnte. Mit Hilfe der vor und nach dem Versuch 
gemessenen Lufttemperatur (15—20°) und Luftfeuchtigkeit (Psychro- 
meterdifferenz 6—8°) konnten die Widerstände ermittelt werden. Nach 
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dem Versuch wurden die Blätter jeweils in feuchter Kammer in Wasser 
eingestellt zur Bestimmung ihres auf das Sattigungsgewicht bezogenen 
Sättigungsdefizits SD bei Versuchsbeginn (Nachwägung 1 Tag später). 
Nach dem Transpirationsversuch wurden von den 2—3 Epidermisstiicken 
20 beliebig gewählte Stomata mit dem Zeichnungsapparat herausgezeich- 
net (1 mm entsprechend 0,88 u, bei etwa 38 „ Spaltenlänge) und später 
planimetriert. Nach dem Zeichnen wurden bei schwacherer VergréBerung 
Spaltenzählungen vorgenommen. Die Größe der Einzelspalte in u? ist 
in der vierten Kolonne der Tabelle 16 wiedergegeben (f). Die Größe der 
planimetrisch gemessenen Blätter F in Quadratzentimetern (beide Seiten) 
ist aus der zweiten Kolonne der Tabelle ersichtlich. 


Tabelle 16. Untersuchung über die Lokalisation der Stomawiderstände 
bei Ranunculus acer. 


Erklärungen im Text. 















































Sp. fl. 
. F | Ws SpZ 
Nr. loem| SD | tye w 1/w Br ‘haem| " — mn | w | w 
1 gem 

1165 | 3 |193,0| 6,80 10,149 | 0,127 | 7,88| 3,94] 65 | 1,30 | 0,43 | 3,51 
2165 | 9 |165,0| 7,41 [0,135 | 0,113 | 8,86 | 4,43] 65 | 1,07 | 0,52] 3,91 
3 | 65 | 16 | 162,0 | 8,33 | 0,120 | 0,098 | 10,2 5,10] 65 | 1,05 | 0,53] 4,57 
4157 | 8 |118,0| 8,83 10,113 | 0,091 | 11,0 | 5,5 80 | 0,94 10,59 | 4,9 
5 | 65 | 23 | 101,0 | 10,68 | 0, 0,072 | 13,9 6,951 65 | 0,66 | 0,85] 6,1 
6 | 44 | 18 | 94,0] 8,00 10,125 | 0,103 | 9,70) 4,85] 58 |0,55 | 1,03] 3,82 
7125 | 6 | 90,0| 8,39 10,119 | 0,097 | 10,3 5,15 | 92 10,83 |0,68 | 4,47 
8 158 | 4 | 81,0 | 10,52 ] 0,095 | 0,073 | 13,7 6,85| 66 10,53 | 1,05] 5,7 
9 | 49 | 3 | 76,0 | 11,18 | 0,090 | 0,068 | 14,8 7,9 84 10,64 10,9 | 7,0 
10 | 41 | 8 | 66,5 | 10,40 | 0,096 | 0,074 | 13,5 6,75] 82 10,55 |1,0 | 5,7 
11 | 72 | 19 | 65,5 | 9,98 | 0,100 | 0,078 | 12,8 6,4 | 120 10,79 |0,7 | 5,7 
12 | 86 | 6 | 65,5 | 11,40 | 0,088 | 0,066 | 16,8 8,4 | 150 10,98 10,6 | 7,8 
13 153 | 19 | 56,0] 9,32 10,107 | 0,085 | 11,8 5,9 | 122 10,67 |1,2 | 4,7 
14 | 91 | 5 | 50,0116,7 10,060 | 0,038 | 26,4 | 13,2 99 10,49 | 1,1 }12,1 
15 | 32 | 15 | 46,0 112,4 !0,081 | 0,059 | 17,0 | 8,5 | 130 | 0,60 |0,9 | 7,6 
16 | 65 | 29 | 35,5 | 14,3 10,070 | 0,048 | 20,8 | 10,4 65 | 0,23 |2,4 | 8,0 
17 172] 5 | 35,0 112,5 |0,080 | 0,058 | 17,2 8,6 | 109 | 0,38 |1,5 | 6,1 
18 | 91 | 8 | 19,2 120,0 10,050 | 0,028 | 35,8 | 17,9 99 | 0,19 | 3,0 114,9 
19 | 65 | 34 | 16,8 | 19,6 | 0,051 | 0,029 | 34,5 | 17,2 65 | 0,11 | 5,2 112,0 
20 | 44 | 28 | 12,0 122,3 | 0,045 | 0,023 | 43,4 | 21,7 58 | 0,070 | 8,0 113,7 
21 | 65 | 36 | 10,0 126,9 10,037 | 0,015 | 65,8 | 32,9 65 | 0,065 | 8,6 124,3 
22 | 27 | 25 9,8 | 21,3 | 0,047 | 0,025 | 40,0 | 20,0 88 | 0,086 | 6,5 113,5 


Es geht selbstverständlich nicht an, die gemessenen Spaltenareale f 
direkt mit den Widerständen w zu vergleichen, da doch immerhin außer 
Zweifel steht, daß der unendlich große Widerstand ganz geschlossener 
Spalten als Widerstand des Spaltenkanals aufgefaßt werden muß, und 
daß dieser Widerstand mit dem Spaltenareal variiert. Auch sind die 
w-Werte als Wirkung der Kutikula- und Stomatranspiration aufzufassen. 
Deshalb ist vom Leitfähigkeitswert 1/w des ganzen Blattes zunächst 
die aus anderen Versuchen bekannte kutikuläre Leitfähigkeit (0,022 
7 
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entsprechend einem Kutikularwiderstand von etwa 45 CGS) abgezogen 
worden. Dieses Verfahren mag in erster Annäherung genügen; eigentlich 
müßten bei starker stomatärer Transpiration etwas kleinere kutikuläre 

eingesetzt werden; der Fehler ist aber infolge der 
großen stomatären Leitfähigkeitswerte gering. Da nur die Unterseite 
Stomata führt, ist der danach erhaltene Widerstandswert derjenige für 
1/,qcm stomaführende Blattfläche, so daß der Spaltenwiderstand w, der 
Unterseite (1 gem) die Hälfte davon sein muß. Mit f und der Spalten- 
zahl/gmm (SpZ/qmm) läßt sich die Totalspaltenfläche Spfl. in Quadrat- 
millimetern auf 1 gem Blattunterseite berechnen und damit der Spalten- 
kanalwiderstand w, angeben, wenn man berücksichtigt, daß die Spalten- 
länge etwa 14 u beträgt und eine Luftschicht von 1 qem Grundfläche 
und 1cm Höhe einen Diffusionswiderstand von etwa 4 CGS aufweist: 

0,04 - 14 0,56 
We = Rp in qmm — Spil 

Nach Abzug des Kanalwiderstandes bleibt eine Widerstandsgröße w’ 
übrig, die den Dampfhaubenwiderstand, den Interzellularraum- und den 
Interzellularmembranwiderstand einschlieBt. DaB der Interzellularraum- 
widerstand sehr klein ist, zeigen uns einfache Uberschlagsrechnungen 
(Bruchteile des Spaltenkanalwiderstandes w, bei stark geöffneten Spalten). 
Daß aber auch der Membranwiderstand klein ist, können wir auf Grund 
unserer Befunde über den Kutikularwiderstand nicht erwarten; aber wir 
dürfen mindestens in erster Annäherung annehmen, daß dieser Membran- 
widerstand unabhängig von der Öffnungsweite der Spalten + konstant 
ist (bei nicht zu großen Blattsättigungsdefiziten !). 

Setzen wir nun voraus, daß das Husersche Störungsgesetz (S. 85) 
die Abhängigkeit der Verdunstung einer Porenplatte von der Porengröße 
und vom Porenareal formell annähernd richtig wiedergibt (woran ich 
selbst kaum ernstlich zweifle), so läßt sich ein Ausdruck für den Dampf- 
haubenwiderstand angeben für den Fall, daß die Verdunstungsflächen 
an der Austrittsstelle der Spalten wären. Eine kleine Umformung ergibt 


zunächst: y = 1040 == aM wo W den Widerstand der gleich 
großen, gleichgeformten Wasserfläche angibt und w den Zaren Dampf- 
haubenwiderstand. Da das relative Porenareal x = me (n = Spalten- 


zahl/gmm; f = Spaltenfläche in u?), folgt für den Dampfhauben- 
widerstand w: 








=w(1—c+ rn 
Wenn wir noch für w substituieren (w’—w,,,), also die Differenz unserer 
Widerstände der letzten Kolonne und des konstanten Membranwider- 
standes w,,, so folgt (mit einem mittleren n von 85 Spalten/qmm) die 
Gleichung: 








re Be = 


er w 
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w (1 _ Ct ya) + ¥m—w' —0. 
Berücksichtigen wir nun, daß die HuBERsche Störungskonstante bei dem 
hier in Frage kommenden Porendurchmesser von etwa 8—l4 nach 
HvBERs Messungen und unserer Diskussion auf S. 89/90 annähernd 0,0102 
und fast unabhängig von der Porengröße ist, und bilden wir aus den 
ersten neun Wertepaaren P (f, w’) der Tabelle 16 eine einzige Gleichung, 
aus den zweiten neun Wertepaaren ebenfalls (durch Addition [die Werte 
unterhalb f = 30 sind wegen zu großer Unsicherheit weggelassen ]), 
so erhält man nach Subtraktion dieser Gleichungen die Beziehung 
W.-C= 0,0185 und nach Einsetzen dieses Wertes: W + w,, = 2,9, 
schließlich mit C = 0,0102: 
W = 1,8 Wm = 1,1. 

Bei Vergleich mit Abb. 3 wird man den Wert 1,8 für das stark zerschlitzte 
Blatt (vom mittleren Radius v etwa 3 cm), das zudem senkrecht auf- 
gehängt war, recht zuverlässig finden. 

Als Mittel aus den untersuchten Blättern von Ranunculus acer gilt 
also näherungsweise: 


Membran- und Interzellularraumwiderstand wm = 1,1; 


Spaltenkanalwiderstand we = er We = I 


Dampfhaubenwiderstand wa = 1,8 ( 1+ eT) F 
wa 15 (1 ea = 18+ m, 
216, 


a) Widerstand der Ausbreitungsschicht we = _ 


b) Widerstand der Dampfhaube s. st. wy = 1,8; 
Gesamtspaltenwiderstand 
w= Wa + wet wet w= Ll +O +28 118-294; 


Kutikularwiderstand w, = 45; 





Blattwiderstand w = ——— = eee = 5,13 TT 
2ws | 45 
Maximalwert des frischen Blattes w = wg = 45 CGS; 
Minimalwiderstand: theoretisch w = 5,13 (f = ©), 
méglich w = 6,10 (wenn Spaltenumfang von 76 u 
ein Kreis), 


praktisch etwa w = 7,0 
(individuelle Schwankungen und anderes Material ausgeschlossen!). 

Man wird mit scheinbarem Recht diese Berechnungen als sehr 
unsicher hinstellen wegen der Verwendung der Stérungskonstanten 
C= 0,0102, die von Huser selbst für 10-u-Poren in einem einzigen Versuch 
zu 0,00103 gefunden wurde. Gerade diese Berechnungen unterstiitzen 
aber die auf S. 89/90 gemachten Uberlegungen. Der empirisch gefundene 
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Wert W - C = 0,0185 müßte mit dem Wert C = 0,00103 einen Dampf- 
haubenwiderstand der gleich großen freien Wasserfläche von 18 CGS 
ergeben, was nach meinen Erfahrungen (Abb. 3) vollständig un- 
möglich ist. Nach den übrigen Messungen HVBErs ist für die 10-u-Poren 
kein höherer Wert als C = 0,011, nach den hier mitgeteilten Erfahrungen 
kein kleinerer als C = 0,007 zu erwarten. Die Wahl von C = 0,0102 
geschah in stärkster Anlehnung an die übrigen HuBErschen Werte. Es 
sei in Anlehnung an diese Berechnungen aufmerksam gemacht auf die 
Möglichkeit, die C-Werte des HuBERschen Störungsgesetzes für kleinste 
Porengrößen aus sorgfältig durchgeführten Transpirationsuntersuchungen 
und sehr genauen Evaporationsversuchen für die verwendete Blattgröße 
und -form indirekt zu bestimmen. Die Konstanz der C-Werte, die hier 
in erster Annäherung noch vorausgesetzt wurde, muß durch eine ein- 
fache Funktion (z.B. C = b- f*, wo f das Areal einer Einzelpore in x? 
bedeutet, a die Neigungstangente eines kürzeren C-Kurvenstiickes im 
doppelt logarithmischen Maßsystem) ersetzt werden. Mangels genau ver- 
gleichbarer Evaporationsversuche konnte dieses Verfahren hier nicht 
vollständig durchgeführt werden. Immerhin ergab sich (ganz unabhängig 
von W) a zu etwa 0,13 für das Intervall von 6—16 u (Durchmesser), was 
als Fortsetzung der HuBErschen C-Kurve (exklusiv 10 4) sehr gut stimmt. 

Die hier zusammengestellten Ergebnisse haben in Abb. 10 eine über- 
sichtliche graphische Darstellung gefunden. Die Kurven I, II, III und IV 
geben die Zusammensetzung des Spaltenwiderstandes w, in Ruhe an. 
Kurve I bezeichnet den beim frischen Blatt konstanten Membran- und 
Interzellularraumwiderstand von 1,1 CGS. Kurve II ist die Summe dieses 
und der Spaltenkanalwiderstandes w,. Kurve III gibt an, auf welchen 
Betrag die Widerstandssumme in der Ausbreitungsschicht ansteigt (blatt- 
nahe Lufthaut), während bei Kurve IV auch noch der Widerstand der 
eigentlichen (Groß-)Dampfhaube addiert ist. Man erkennt, daß der 
Innenwiderstand (Kurve II) im besten Fall etwa !/, des Spaltenwiderstandes 
ausmacht. Kurve V nun gibt die umgerechneten Spaltenwiderstände 
zweier Windversuche (wovon einer in Abb. 9) wieder ; die Einzelpunkte sind 
auf Grund der Ruhewiderstände den f-Werten zugeordnet worden. Die 
Darstellung zeigt handgreiflich, daß der Wind bei kleinen Spaltweiten nicht 
die ganze Dampfhaube wegwischte, bei großen Spaltweiten aber scharf über 
das Blatt wegfegte, ja vielleicht gelegentlich etwas in die Spalten eindrang. 

Kurve VI stellt den Blattwiderstand nach der soeben entwickelten 
Formel w = 5,13 Hr dar. Die durch Kreise markierten Punkte 


geber die empirischen Widerstandswerte w der fünften Kolonne der 
Tabelle 16 wieder. Große Streuung und dennoch gute Übereinstimmung 
sind unverkennbar. Der in der Zusammenstellung berechnete Minimal- 
widerstand soll nur ein Beispiel dafür sein, wie man methodisch und 
systematisch bei genauen Untersuchungen in Zukunft am besten vorgeht. 
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Nachdem die Größenordnung des Interzellularmembranwiderstandes 
für Ranunculus acer auf indirektem Weg bestimmt worden ist, soll noch 
kurz ein tastender Versuch der direkten Bestimmung damit verglichen 
werden. Auf einem frischen Ranunculus acer-Blatt wird rasch eine mög- 
lichst große Fläche der Unterseite der Epidermis beraubt. Ich präpa- 
rierte so in 5 Min. eine Fläche von 2,73 qem mit nur ganz wenigen leichten 
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Abb. 10. Widerstand ten eines Blattes von hd acer abhängig von der 


er f (in #*) der Einzelspalte (Erklärung im Text). 


Quetschungen. Dann wurde das Stück herausgeschnitten, mit Kakao- 
butter auf einen Objektträger geklebt und auf die Waage gebracht. Alle 
3 Min. wurde das Gewicht bei für kurze Zeit geschlossener Waage ab- 
gelesen. Erst nach 30 Min. zeigte sich ein nennenswertes Absinken des 
Verdunstungsbetrages; das incipient drying hatte erst bei 41% Gewichts- 
verlust eingesetzt. (Ob es sich nicht vielleicht um Plasmolyse ohne eigent- 
liche Austrocknung der Membran handelte ?) In der ersten halben Stunde 
war die Verdunstung in 3 Min. 2,7 mg mit geringsten Schwankungen bei 
einer Lufttemperatur von 10,4° und einer relativen Feuchtigkeit von 62,5% 
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(Sättigungsdefizit und Konzentrationsgefälle also etwa 3,5 g/cbm). Wäh- 
rend aller Versuche wurde mit einem Pappdeckel kräftig Wind zuge- 
fächelt, da es sich darum handelte, den Widerstand der Dampfhaube 
auszuschalten (soweit als möglich). Der Flächenwiderstand berechnet 
sich zu w = 0,77 CGS. Das ist natürlich in keiner Weise der spezifische 
Flächenwiderstand der Zellmembran im Blattinnern, da ja die eigentliche 
Wandoberfläche in Wirklichkeit mehrmals größer ist. Aber es ist doch 
in erster Annäherung der Widerstand von lqem Mesophyll und damit 
dieselbe Größe, um die es sich bei der indirekten Bestimmung handelte. 
Verglichen mit dem dort gewonnenen Wert von w = 1,1 CGS können 
wir eine hervorragende Übereinstimmung der Größenordnung feststellen. 
Daß der direkt gewonnene Wert niedriger ausfallen würde, konnte man 
erwarten, da eine ganze Reihe von vorher nicht verdunstenden Berüh- 
rungsstellen Epidermis-Schwammparenchym und zahlreiche + tote Winkel 
nun frei verdunsten konnten, da einige Stellen doch leicht gequetscht 
waren, und da die Abdichtung der Oberseite die unterseitige Transpiration 
fördern konnte. Man kann freilich diese Punkte auch zur Kritik des 
erhaltenen Resultates beiziehen. Da der hier gewonnene Wert infolge 
der ungenügenden Wegblasung der Dampfhaube durch den Pappdeckel- 
wind anderseits sicherlich auch noch zu groß ist (vgl. Abb. 3), scheint 
es mir nicht ausgeschlossen, daß der wahre Wert doch etwas unter dem 
berechneten liegt. Weitere Versuche sind nötig! 

Es wäre müßig, den Befund, daß bei Ranunculus acer nur ein geringer 
Teil des Stomawiderstandes im Blattinnern liegt, sehr zu verallgemeinern. 
Doch sprechen verschiedene experimentelle Befunde eher dafür. Eine 
flüchtige Betrachtung der Windförderungskurven der Abb. 9 scheint aller- 
dings wahrscheinlich zu machen, daß die Verhältnisse bei Xeromorphen 
anders liegen könnten. Soweit der Innenwiderstand auf Stomakanal- 
widerständen beruht, kann ja schlechterdings nichts anderes als eine 
Vergrößerung erwartet werden bei Verlängerung des Kanals und Ver- 
kleinerung der Spalten. Aber die Verkleinerung der Spalten wird oft 
durch eine viel größere Spaltenzahl wettgemacht, so daß der Spalten- 
widerstand auf l1qcm Blattfläche annähernd gleich sein kann. Gerade 
diese Verkleinerung der Spalten führt aber zu einer Vergrößerung des 
Widerstandes der Ausbreitungsschicht oder doch zu einer Verdünnerung 
der Ausbreitungsschicht selbst, wodurch die Beeinflußbarkeit durch Wind 
abnimmt. So möchte ich vorläufig die gegenseitige Lage der Windför- 
derungskurven der Abb. 9 erklären, da die ungefähre Spaltenlänge 
(großer Durchmesser) bei Ranunculus acer 38 u, bei Nerium 18 u, bei 
Salvia pratensis 9 u beträgt. Wenn dabei Nerium so nah bei Ranunculus 
liegt, ist das wohl eine Folge der Durchblasung der Spaltöffnungsgruben. 
(Was sagt die Teleologie dazu ?) 

Gegen hohe innere Widerstände der Xerophyten sprechen auch die 
vielen Befunde starker und stärkster Transpiration, schließlich aber 
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auch bis zu einem gewissen Grade das von SEYBOLD (1929, 1930) beson- 
ders betonte Maximum-Minimum-Gesetz, wonach der Quotient Wider- 
standsmaximum/Widerstandsminimum mit dem Xeromorpherwerden eines 
Systems zunimmt (ähnliche Befunde auch bei Maxımov 1917, zit. in 
Maximov 1929, 8.268). Soviel aus verschiedenen ökologischen Mes- 
sungen hervorgeht, sind nämlich bei Xerophyten möglicherweise nicht 
nur die Maxima des Widerstandes höher, sondern auch die Minima tiefer. 
(Über Minima und Maxima vgl. S. 99/100.) 

Wenn nun schon meine Überlegungen gegen eine starke Verlagerung 
des Transpirationswiderstandes bei Xerophyten ins Blattinnere sprechen, 
ist damit noch keineswegs gesagt, daß ihre Transpiration durch Wind 
so stark gefördert werden muß wie bei Mesophyten. (Kleinere Spalten 
bedingen geringere Angreifbarkeit der Ausbreitungsschicht durch Wind!) 
Ich bin im Gegenteil der Ansicht, daß SEYBOLBs Forderung der geringen 
Transpirationssteigerung durch Wind bei vielen Xerophyten in etwas 
eingeschränkter Form aufrecht erhalten werden kann; doch stehen voll- 
gültige Beweise noch aus. 

Gegen die in diesem Abschnitt dargelegten Anschauungen über den 
Spaltenwiderstand wird man den gewichtigen Einwand erheben, daß 
Windversuche mit Porenplatten im allgemeinen (auch meine eigenen, 
Abb. 3!) sehr geringe Verdunstungsförderung ergeben. Da steht Befund 
gegen Befund. Eine Möglichkeit zur Erklärung des Gegensatzes geht 
vielleicht aus meinen Versuchen der Abb. 3, besonders aus dem 125-u- 
Porenversuch hervor. Die immer größer werdende Annäherung der Ruhe- 
und Windwiderstandskurven rechts vom Widerstandsmaximum beruht 
auf Absättigungserscheinungen, was ganz deutlich auch darin zum Aus- 
druck kommt, daß links und nach kleineren C hin die Differenz überall 
gewaltig zunimmt. Es ist deshalb als sicher anzunehmen, daß auch bei 
gleichem C und gleicher relativer Lage zum Maximum die geringere 
Verdunstungsstärke des Pflanzenblattes eine stärkere Erniedrigung des 
Windwiderstandes ermöglicht. Man muß sich bei der weiteren Unter- 
suchung dieser Verhältnisse aber hüten, das pflanzliche Problem etwa 
durch Porenplattenversuche mit sehr konzentrierten Salzlösungen er- 
ledigen zu wollen. 

Nach Abschluß vorliegender Arbeit erschien die wertvolle Arbeit von 
STALFELT (1932) über ‚den stomatären Regulator in der pflanzlichen 
Transpiration’. Zum Unterschied von meiner Untersuchung an Ranun- 
culus acer führte STÄLFELT bei Betula pubescens die Stomamessung an 
gleichzeitig neben der Waage befindlichen Blättern aus. Die Fehler infolge 
eines nicht genau synchronen Verlaufs der Schließreaktion und diejenigen 
infolge von individuellen Bauverschiedenheiten (z. B. Stomazahl/qmm) 
führten zu einer ähnlichen Streuung der Werte wie bei meiner Einzel- 
messungsmethode, wie ein Vergleich der StALFELTschen Abb. 12, 8. 57, 
mit meiner Abb. 10 erkennen läßt. Recht wertvoll ist der vollgültige 
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Nachweis des starken regulatorischen Einflusses der Stomata. Die Er- 
klärung für den Befund geringer Regulationsfähigkeit durch frühere 
Autoren ist aber abzulehnen. STÄLFELT will mit seiner Abb. 14, S. 60, 
nachweisen, daB der regulatorische EinfluB der Stomata bei kleiner Eva- 
poration nur schwer festzustellen sei; die Kurve verlaufe ganz flach, 
wahrend sie bei gréBerer Evaporation sehr schén gekriimmt nach 0 
abfalle. Man braucht in Abb. 14 nur die Transpirationswerte fiir die 
Evaporation 1000 mg/Stunde, 25 qem auf 1/,, zu reduzieren, so erhält 
man eine genau so flache Kurve wie beim zehnten Teil der Evaporation, 
bei 100 mg/Stunde, 25 qem. (Der Umstand, daß die auf !/,, reduzierte 
1000 mg-Kurve eine Spur höher parallel verläuft, ist wohl auf stärkere 
Konvektionen bei extremeren Verdunstungsbedingungen zurückzuführen. 
Vgl. auch mein Versuchsergebnis 3, S. 68.) Umgekehrt kann man durch 
einen richtig gewählten Ordinatenmaßstab die unterste Kurve der Abb. 14 
mit der obersten fast genau zur Deckung bringen. Daraus folgt mit aller 
Schärfe, daß bei Betula pubescens der regulatorische Einfluß der Stomata 
bei jeder beliebigen Evaporationsgröße gleich gut nachweisbar ist. Es sei 
hier immerhin bemerkt, daß bei der von STÄLFELT angewandten Welk- 
methode die Raschheit des Spaltenschlusses und damit die Genauigkeit 
der Stomamessung sowie der Transpirationsbetrag und damit die Wäge- 
genauigkeit von der Größe der Evaporation abhängig sind. 

Der Befund STÄLFELTs, Tabelle 4, S. 45, daß die Interzellularwände 
selbst bei recht großen Wasserdefiziten (bis 39%) kein incipient drying 
erkennen lassen, wird durch meinen direkten Nachweis, daß bei Ranun- 
culus acer ein solches erst bei 41% Wasserdefizit eintritt, bestätigt. 

Die S. 99 aufgestellten Formeln für Ranunculus lassen auch für 
dieses Objekt die Bedeutung der kleinsten Spaltweiten erkennen und 
sogar berechnen. Die sehr großen Spalten, die allerdings nur selten eine 
maximale Breite von 15 4 aufweisen können, erhöhen durch Schließen 
auf lu den Widerstand eines Blattes noch nicht auf das 3fache und 
gestatten immer noch einen mehr als doppelt so großen Wasserverlust 
eines Blattes wie bei vollem Spaltenschluß. Folgende kleine Übersicht 
gibt näheren Aufschluß (Gültigkeit der Ellipsenformel für Spaltöffnungen 
bei konstanter Spaltenlänge vorausgesetzt !) : 




















Breite der Spalte « 15 | 10 5 | 1 | 05] 01 | 0 

| 
Spaltenwiderstand der Unterseite . | 3,21 | 3,84 | 4,79 | 12,3 | 21,8 | 97,3 | co 
Total-Blattwiderstand . . . . . . 6,11 | 6,57 | 7,9 | 16,0 | 22,2 | 36,7 | 45 





Vergleicht man die Widerstandssteigerung von 15 u auf 5 u, so kann 
man sich des Eindrucks nicht erwehreni, daß die Autoren, die eine geringe 
Regulationsfähigkeit des Spaltenapparates feststellten, sehr richtig beob- 
achtet hatten, vorausgesetzt, daß sie nur größere Spaltweiten berück- 
sichtigten. Die Übertragung dieser Beobachtung auf alle Spaltweiten 
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und die Nichtberücksichtigung der Tatsache, daß große Spaltweiten bei 
schlechter Wasserversorgung überhaupt nicht auftreten, führte zu einer 
Ablehnung des regulatorischen Einflusses der Spalten, die auf die Länge 
jedenfalls nicht aufrechterhalten werden kann. 

STALFELT hat in sehr verdienstlicher Weise seine Ergebnisse an Betula 
in die physikalischen Befunde anderer Autoren an Porenplatten ein- 
zupassen versucht. Er hat insbesondere seine Transpirationskurve (rela- 
tive Transpiration!) für verschiedene Porenareale in die HuBerschen 
(1930) Kurven für 1,13 mm und 50 u Durchmesser eingetragen und fest- 
gestellt, daß der linke Teil der Betula-Kurve zu hoch, der rechte zu tief 
liege und zudem rasch einem Grenzwert zustrebe, der weit unter dem 
von HUBEr geforderten Wert von 1,0 liege. Aus diesem experimentellen 
Befund will STALFELT auf eine Lücke in der Physik der Porenplatten- 
verdunstung schließen, versucht auch mit scheinbar bestem Erfolg, diese 
Lücke durch eine Hilfshypothese auszufüllen. Ohne auf Einzelheiten 
einzutreten, möchte ich folgende näherliegende Deutung bevorzugen: 
1. Die StäLrertsche Kurve darf keinesfalls so einfach in die HuBERschen 
Kurven hineingezeichnet werden, da die STÄLFELTsche nicht für eine 
bestimmte Porengröße gilt, sondern nach links hin für abnehmende Poren- 
größen, was STALFELT auf 8. 68 selbst feststellt. Wird sie trotzdem hinein- 
gezeichnet, so muß die Kurve im Vergleich mit den HuBERschen links 
zu hoch, rechts zu tief liegen; denn die einzelnen STALFELTschen Punkte 
liegen auf verschiedenen HuBErschen Kurven, nach links hin auf höheren, 
nach rechts auf tieferen. 2. Damit ist noch nicht geklärt, warum die 
Spaltenkurve beim relativen Porenareal von 2,2% entsprechend 10 x 
Porenbreite und wohl etwa 17 mittleren Porendurchmesser auf der 
Hvserschen Kurve von 50 u liegt. Das kommt einfach daher, daß die 
Verdunstung der Spalten mit einem inneren Stomawiderstand arbeitet 
und deshalb gegenüber freien Wasserflächen geringere Werte ergeben muß. 
Auch diesen Unterschied hat STALFELT 8. 68 festgestellt, aber nicht 
ausgewertet. 3. Ist eine bestimmte Porenlänge vorhanden, so können 
weder Porenplatten noch Blätter dem Grenzwert 1,0 zustreben, was 
HUBER aber, mindestens in einem Fall, berücksichtigt hat. Den Be- 
fund von Sıeke und SeyBoLp (1929), auf den sich STÄLFELT stark 
stützt, hat Huser (1930) richtiggestellt. 


d) Folgerungen. 

Die Widerstandsformel. Gerade die einleitenden Kurven der Abb. 8 
werden manche Zweifel gegen die Brauchbarkeit der hier verwendeten 
Widerstandsformel erwecken. Welcher der vielen Widerstandswerte, die 
mit jedem C wieder anders sind, ist denn der Widerstand des Blattes ? 
Eine solche Frage zeigt nur, daß wir von einer Widerstandsformel auch 
die Reduktion der Konvektions- und Windverhältnisse verlangen. Darauf 
kann deshalb nur geantwortet werden: Wir verstehen es heute noch 
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nicht, diese Strömungen zu messen, geschweige denn sie rechnerisch auf 
Einheitsbedingungen zu reduzieren. Immerhin darf man nicht vergessen, 
daß bei Laboratoriumsbedingungen der Widerstand meist (sofern nicht 
starke künstliche Lichtquellen verwendet werden) in der Nähe des Wider- 
standsmaximums liegt; leider ist er aber gerade hier für Temperatur- 
schwankungen sehr empfindlich. Wer aus diesen Gründen die Wider- 
standsformel ablehnen möchte, bedenke doch zuerst, daß die Transpi- 
rationsstromstärken unter genau denselben Übelständen leiden, dazu 
aber noch den Übelstand variabler Konzentrationsdifferenz mitschleppen. 
Dieser Übelstand besteht bei den Transpirationsstromstärken nur dann 
nicht, wenn Werte verglichen werden, die bei einigermaßen gleichen 
Konzentrationsdifferenzen gewonnen wurden; dann sind Widerstände 
und Transpirationsstärken methodisch gleichwertig, sonst aber niemals. 
Unter dem einseitigen Eindruck dieser Möglichkeit hat Scuratz (1931, 
8. 256) eine ablehnende Haltung gegen die Widerstandsformel einge- 
nommen. 

Man könnte bei oberflächlicher Betrachtung meiner Widerstands- 
kurven und bei unrichtiger Übertragung des Huserschen Störungs- 
gesetzes auf die Transpiration vielleicht noch auf den Gedanken ver- 
fallen, die relative Transpiration wieder aufleben zu lassen. Ohne die 
vielen so berechtigten Einwände SeyBoLps und anderer Forscher zu 
wiederholen, verweise ich nur auf folgende Punkte: a) Die Berechnungen 
über die Widerstände des Ranunculus-Blattes zeigen, daß ein Blatt eine 
ganz anders strukturierte Dampfhaube besitzt als eine freie Wasser- 
fläche, und zeigen dadurch, daß ein Blatt auf Wind und Konvektions- 
strömungen unmöglich gleich reagieren kann wie die Wasserfläche. b) 
Nicht nur auf Windströmungen, auch auf Temperatur- und Feuchtig- 
keitsschwankungen reagiert ein Blatt selten genau so wie ein beliebiges 
Evaporimeter; gerade dadurch kommen aber starke Widerstandsschwan- 
kungen zustande, die die Bildung eines Quotienten als gefährlich er- 
scheinen lassen. c) Abschreckende Beweise für diese Bemerkungen finden 
sich in Abb. 23, die erst später besprochen werden soll. d) Dessen unge- 
achtet halte ich in ganz bestimmten Fällen die relative Verdunstung 
bei äußerst kritischer Versuchsdurchführung und Versuchsauswertung für 
ein Mittel, das uns noch verschiedene Aufschlüsse geben kann (vgl. auch 
die Bemerkungen zu Abb. 23, 8. 149). 

Die Kobaltprobe. Es lag ursprünglich in meiner Absicht, die Kobalt- 
probe gründlich zu untersuchen und reichlich anzuwenden. Da aber die 
methodische Untersuchung heute noch nicht endgültig abgeschlossen 
werden kann und durch die Diskussion der Spaltenwiderstände in ein 
neues Licht gerückt worden ist, sollen nur einige Punkte gestreift werden. 

Die Kobaltprobe ist möglicherweise dazu berufen, einmal ein wich- 
tiges Hilfs- und Normierungsmittel bei ökologischen Widerstandsunter- 
suchungen darzustellen. Durch sie wird zweifellos jeder Windeinfluß 
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aufgehoben. Freilich kann der erhaltene Widerstandswert nicht ein 
gewöhnlicher Ruhewiderstand sein; denn durch das Auflegen wird min- 
destens die Dampfhaube im engeren Sinn (= Großdampfhaube) aus- 
geschaltet; deshalb müssen die Kobaltwerte eher mit Windwiderstands- 
werten vergleichbar sein. Aber es ist noch ganz unentschieden, ob und 
in welchem Maß die Ausbreitungsschicht (S. 89 und 95) abgetragen 
oder doch verändert wird. Die Bedeutung dieser Frage geht aus der 
Diskussion der Stomawiderstände hervor. Wenn man einmal darüber 
Bescheid weiß, kann die Kobaltprobe vielleicht ein vorzügliches Mittel 
abgeben zur Messung der eigentlichen Blattwiderstände. Sie verdient 
deshalb volle Aufmerksamkeit und die Weiterführung der von LEıck 
(1928) begonnenen Untersuchungen ist sehr wünschenswert. 

Die Beschäftigung mit der Widerstandsformel mußte in dieser Be- 
ziehung schon einen Schritt weiterführen, da sie die Kenntnis der Kon- 
zentrationsdifferenz Blatt-Papier verlangt. Etwas störend wirkt der 
Umstand, daß der Dampfdruck des Kobaltpapiers keine Konstante ist; 
man kann mit einiger Wahrscheinlichkeit nur das sagen, daß im ersten 
Anfang der Dampfdruck nahe gleich Null sein dürfte und sich nachher 
steigert bis zum Dampfdruck des Hexahydrats des Kobaltchlorids. 
Gewisse Resultate an Messungen über freien Wasserflächen lassen es 
allerdings auch als wahrscheinlich erscheinen, daß man besser als die 
Hälfte des Hexahydratdampfdrucks den ganzen Dampfdruck einsetzt, 
was sich daraus erklären würde, daß die Unterseite des Kobaltchlorür- 
papiers den Dampfdruck des Hexahydrats sehr rasch erreicht. Diese 
Überlegungen machen die Kenntnis des Dampfdrucks des Hexahydrats 
sehr wünschenswert. Herrn Prof. Dr. EPHRAIM in Bern verdanke ich 
die Mitteilung der einzigen bekanntgewordenen Messungen. Der Druck 
des Hexahydrats (p in mm Hg) beträgt bei der Temperatur t: 

t 20,0° 23,0 25,0 30,0 35,0 
p 54 64 72 10,2 14,9 

Graphische Darstellung erlaubt Interpolationen und Extrapolationen 
ins Gebiet tieferer Temperaturen. Die Feststellung aber, daß die rela- 
tive Dampfspannung des Kobaltchlorürs nahe gleich 31%, diejenige des 
Blattes nahe gleich 100% beträgt, macht eine leichte Berechnung des 
Dampfdruckunterschiedes Blatt/Papier möglich: er ist sehr nahe gleich 
69% des Sättigungsdruckes bzw. der Sättigungskonzentration bei der 
Versuchstemperatur. Wenn wir nun noch durch sorgfältige Eichung des 
Kobaltpapiers die pro Quadratzentimeter zur Vollrötung notwendige 
Wassermenge bestimmen, so steht einer Widerstandsberechnung nach 
Kobaltpapiermessungen nichts mehr im Wege. Ich verwendete Papier 
mit der Konstanten a = 1 mg/qem. Die Berechnung geschieht nach der 
Formel: 


w=0,06.n CE — 0,06. n © — 0,06-0,69- n - À — LUS 


n-S:z 
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Darin hat S die Bedeutung der Sättigungskonzentration bei Versuchs- 
temperatur; z, die Vollrétungsdauer, ist in Minuten einzusetzen; bei 
orientierenden Versuchen kann als Wert des Korrektionsgliedes n fiir 
Temperatur und Luftdruck der Mittelwert der Untersuchungsperiode ein- 
gesetzt werden, fiir meinen Fall etwa 1,2, so daB nach Ermittlung von a 
die Formel sehr leicht zu handhaben ist (in meinem Fall 0,057 - S - z = w). 
Von überragender Wichtigkeit ist die bisher immer vernachlässigte Tem- 
peraturmessung. Am besten wiirde sie thermoelektrisch zwischen Blatt 
und Papier bestimmt; als Notbehelf kann gelten, daB man ein Queck- 
silberthermometer mit zylindrischem Gefäß am Schluß des Versuches 
zwischen Blatt und Papier langsam reibend und drehend bewegt (Vor- 
sicht für Nichterwärmung durch die haltende Hand!). Bei Versuchen 
in diffusem Licht kann in grober Annäherung gelegentlich Lufttemperatur 
eingesetzt werden ; trocknet man das Papier durch Erwärmung, entstehen 
aber bald Fehler. 

Es soll nicht verschwiegen werden, daß diese einfache Darstellung 
leider nicht in allen Fällen ganz richtig ist. Der einzusetzende Dampf- 
druck scheint nämlich von der Rötungszeit selbst etwas abhängig zu 
sein in der Weise, daß starke Transpiration (kleine Rötungszeit) den 
Dampfdruckunterschied merklich verkleinert. Das würde bedeuten, daß 
der Diffusionswiderstand des Papiers sich unter extremen Bedingungen 
bemerkbar zu machen beginnt. Diese Beobachtung und die Unsicherheit 
in der Deutung machen weitere methodische Untersuchungen notwendig, 
bevor die Kobaltprobe als zuverlässiges Mittel zur Messung von Blatt- 
widerständen ausgedehntere Verwendung finden kann. Meine Parallel- 
messungen mit der Waage und der Kobaltprobe sind entschieden viel- 
versprechend. 

Kritik der Apparate und Methoden von SEYBoLD und Füsser (1931). SeYBoLD 


und Füssen (1931) ‚haben eine Absorptionsmethode der „differenzierten Transpi- 
“ beschrieben, die die Kobaltchlorürmethode ersetzen soll, ,,da 
diese Methode nicht den Forderungen der Transpirationsanalyse auf physikalischer 
Grundlage entspricht“ (S.79). Ich muß in diesem Zusammenhang auf mehrere 
physikalische und methodische Schwächen der empfohlenen Methode aufmerksam 
machen. 

Die verwendete Apparatur besteht aus zwei rechtwinklig gebogenen weiten 
Glasröhren von je 7,06 qcm Querschnittfläche. Die beiden Glasröhren werden durch 
eine Haltevorrichtung die eine gegen die Oberseite, die andere gegen die entspre- 
chende Unterseite eines noch an der Pflanze befindlichen Blattes gepreßt. Die 
freien Röhrenenden sind luftdicht mit Wägegläschen verbunden, die konzentrierte 
Schwefelsäure enthalten. Dadurch soll im Abstand 11 cm vom Blatt die Dampf- 
spannung Null aufrecht erhalten werden. Periodische (meist 2stündliche) Wägungen 
geben bestimmte Verdunstungswerte für beide Blattseiten. Die thermoelektrische 
Temperatur ung des Blattes ermöglieht Widerstandsberechnungen. Einzel- 
heiten müssen in der Originalarbeit nachgesehen werden. 

Nach der heutigen Kenntnis des Transpirationsvorganges hat ein mehrstündiges 
Einschließen und Einklemmen eines Pflanzenteils so sicher Änderungen seines 
Wasseraustausches zur Folge, daß eine Übertragung der Meßergebnisse auf die ganze 
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Pflanze nie und nimmer erlaubt ist. Das Nichtlostrennen des Blattes von der 
Pflanze hat nur den Vorteil wenig gehemmter Wasserversorgung, kann aber wahr- 
scheinlich ebensogut durch Einstellen in Wasser ersetzt werden. Das Verwerfen 
des ganzen ersten Zweistundenwertes zur Elimination der anfanglichen Luftfeuchtig- 
keit ist methodisch unangebracht. 

Die Verfasser geben als Formel für den ,,Austausch“ (= Verdunstung!) 
V= = (pps , »F? ist die in Quadratzentimetern anzugebende Fläche, durch 


die der Austausch erfolgt‘ (S. 82). Diese Formel ist zweifellos falsch. Relativ 
nebensächlich ist es, daß die Fläche F im Zähler stehen muß und nicht im Nenner, 
da die Verfasser diesen Fehler bei der Anwendung der Formel nicht begehen. 
Folgenschwer ist aber, daß die Verfasser die Länge (Höhe) h des Diffusionsweges 
vernachlässigen. Die richtige Formel heißt nämlich (vgl. z. B. Konrrauscx 1923, 


S. 267): 
vy aa yt 


In den Abb. 4 und 8 mußte der Maßstab für die „theoretische‘‘ Kurve zu 1 : 10 
gewählt werden, um sie aufs Papier zu bringen, weil nicht durch die Lange 11 cm 
der Röhre dividiert worden war. Die ungeheuerlichen Korrektionsfaktoren werden 
folgendermaßen erklärt: „„Es besteht die Möglichkeit, daß wir 1. bei der Berechnung 
der theoretischen Werte das Dampfdruckdefizit p—p, zu groß wählten, und 2., daß 
der Diffusionskoeffizient zu hoch angesetzt wurde“ (S.86). In Abb. 6 wird die 
Abhängigkeit der Transpiration und Absorption von der Röhrenlänge dargestellt 
und als „theoretischer‘‘ Wert wiederum eine horizontale Linie eingezeichnet! 

Die gleiche Abb. 6 zeigt, gerade im Gebiet von 6—12 cm Röhrenlänge, daß 
die Absorption in 3 Stunden 11 mg beträgt, während doch gleichzeitig 32 mg ver- 
dunsteten. Aus Abb. 3 folgen relative Absorptionswerte der 1. Stunde von 0,85 
und 0,68. Über solche alarmierende Erscheinungen darf nicht weggegangen werden. 

An Hand der Gleichungen (S. 90) läßt sich durch eine Dimensionsbetrachtung leicht 
zeigen, daß die Korrektionsgröße K die Dimension einer Länge aufweist, eben weil sie 
den „verlorenen“ Diffusionsweg einschließt. Interessanter ist aber die Tatsache, daß 
die Verfasser die so oft verpönte relative Transpiration bzw. den reziproken Wert 
davon, Evaporation/Transpiration, zur Definition des Widerstandes heranziehen. 


Denn in der Formel w = = : bedeutet der Zahler nichts anderes als 


die theoretische Verdunstung der Flächeneinheit unter Vernachlässigung der Hohe h; 
sowohl diese Höhe als eigentliche Korrektionen werden durch K eingeführt, so 


daß der Ausdruck Pass —pa)t den ein für allemal empirisch ermittelten Ab- 


sorptionswert für freie Wasserflächen als Verdunstungsflächen darstellt, also eine 
Art Evaporation. A dagegen ist der jeweils gefundene Absorptionswert für pflanz- 
liche Objekte, also die ,, Transpiration“. Daß w nichts als eine billige Verhältnis- 
zahl ist, folgt aus ihrer Dimensionslosigkeit. 

Das wäre nun alles noch nicht so schlimm, wenn die Bezugsgröße, die Eva- 
poration, einen konstanten Widerstand vertreten würde, und andererseits dieser Luft- 
widerstand bei der kleinen Transpirationsmenge A gleich wäre. Beides ist nach 
meinen Untersuchungen nicht der Fall. Rein diffusionstheoretisch sollte der Flächen- 
widerstand der verwendeten Glasröhre w = h/k, z. B. für einen bestimmten Fall 
39,3 CGS betragen (h = 11 cm; k = 0,28). Aus den Angaben der beiden Verfasser 
ergeben sich aber folgende Werte (n = 1 gesetzt, da Temperatur und Luftdruck- 
bedingungen unbekannt): 

p (C) mm Hg 16 12 8 6 5 4 3 2 

v mg/Std . . 12,2 73 4,21 2,96 2,38 1,93 1,55 1,265 

w absolut . . 33,9 42,1 50,1 54,1 56,6 55,8 52,9 44,0 
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Schon aus dieser Tabelle erkennt man, daß der „Diffusionsvorgang‘“ innerhalb 
der Röhre qualitativ dieselbe Maximumkurve ergibt, die ich im Abschnitt über den 
Verdunstungswiderstand behandelt habe. Auch entspricht die Lage des Maximums 
den auf S. 73/74 dargelegten Erwartungen, wenn man eine mittlere Wasser- 
dampfkonzentration für die Umgebung wählt. Damit ist nachgewiesen, daß starke 
Konvektionen auch innerhalb der abgeschlossenen Röhre von 1l cm Länge und 
3 cm Durchmesser möglich und sehr wirksam sind. Die beiden Kurven der Abb. 8 
der Verfasser erklären sich gut als Modifikationen meiner auf Abb. 1 wiederge- 
gebenen Kurven. 

Diesen veränderlichen Röhrenwiderstand von 30—60 Widerstandseinheiten 
dürfen wir nun nicht nur nicht als Bezugsgröße wählen, sondern auch nicht als 
Summand bei den gemessenen Blattwiderständen belassen. Der nach der Formel 
w = 0,06 CzF/v berechnete Widerstand muß um den Röhrenwiderstand von 30 
bis 60 Einheiten verkleinert werden, um den Wert zu liefern, den wir zu messen 
bestrebt sind. Ob der Röhrenwiderstand bei Blattversuchen dann gleich ist mit 
demjenigen der Wasserversuche, wenn der Konzentrationsgradient und damit die 
sekundlich transportierte Wassermenge gleich ist, und ob die mittlere Konzentration 
in der Röhre jeweils genügend genau angebbar ist, um entsprechende Korrektionen 
vorzunehmen, sind nicht leicht zu entscheidende, aber wichtige Fragen. Jeden- 
falls wird die Apparatur bei gut geöffneten Spalten für eine Widerstandsbestimmung 
ganz unbrauchbar, da dann die Blattwiderstände nur 1—10 CGS betragen, also 
innerhalb der Fehlergrenze des Röhrenwiderstandes liegen. Eine ähnliche Appa- 
ratur hat nur dann Aussicht auf Brauchbarkeit, wenn die Rohrlänge wesentlich 
verkürzt wird. 

Über die Methode von SersoLp (1931) („Eine Methode der differenzierten 
Transpirationsbestimmung in bewegter Luft‘‘) muß ähnlich geurteilt werden: Es 
ist ganz ausgeschlossen, daß der „Wind“ von 0,8 m/Std (80 em in der Stunde!) 
im Porometerzylinder den Dampfdruck Null in der Entfernung 1 cm vom Blatt 
aufrechtzuerhalten imstande ist, wie die bei den Berechnungen gemachten Vor- 
aussetzungen SEYBOLDs es verlangen. Eine annähernde Korrektion, wie im vor- 
hergehenden Fall, ist hier ganz ausgeschlossen. 

Anmerkung: Nach beendeter Redaktion dieses Abschnitts erschien die Kritik 
BacuManns (1932) an den Arbeiten SeyBoLps und Füssers (1931) und SeyBoLps 
(1931). Da sie mit der meinigen nur zum Teil übereinstimmt, erlaube ich mir 
einige Bemerkungen auch dazu. 

Die angegebenen Berechnungen BACHMANNSs über die Diffusion in Röhren halte 
ich für richtig; sie vermeiden den Fehler der Nichtbeachtung der Röhrenlänge. 
Der Fehler liegt aber nicht dort, wo ihn BACHMANN, in seiner Auffassung durch 
ein Zufallsresultat unterstützt, sieht; denn SEYBOLD und Füsser rechneten nach 
der Massenformel, die ich auf S. 109 wiedergegeben und richtiggestellt habe, und 
die wohl von Brown und EscomBE (1900) herübergenommen worden und z.B. 
bei Renner (1910, S. 462) abgedruckt ist (dort ist allerdinsg p durch C zu ersetzen, 
da sonst die Gleichung physikalisch unmöglich ist). Diese Formel folgt aus einer 
späteren Arbeit STEFANS (1890), die als Quelle für die Darstellung im Handbuch 
der Physik von MüLLer-PoviLLer (1930, S. 664, Bd. III/1) verwendet wurde. 

Ohne auf diese Quellen zu greifen, läßt sich die Richtigkeit der genannten 
Massenformel aus folgender Ableitung ersehen: In Erweiterung der BAcHmannschen 
Ausführungen ist die g-Masse M von V, Kubikzentimeter Wasserdampf bei t° und 
P mm Hg Luftdruck zu schreiben: 

273 P 


M = Vo: 0,000805 - 973°) 5 * 760 - 


Setzt man für V, den Wert der vereinfachten Steranschen Formel für die Diffusion 
in Réhren (STEFAN 1873) ein, nämlich: 
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Vo = Fzv,= EES. TR , 80 folgt: 
Fz — 273 
M=k “at 0.000805). 
Nun ist aber numerisch und qualitativ (Dimension !) der Klammerwert nichts anderes 
als die so oft verwendete Konzentrationsdifferenz C,—C, = C (diese Beziehung 
besteht zwischen den Werten der absoluten Feuchtigkeit und des Dampfdruckes 
in den Psychrometertafeln). Deshalb ist die Formel theoretisch wohlbegründet : 
M=k FzC 

+ 
Sie liefert für das berechnete Beispiel BACHMANNS 11 mg/Std und ist mit dem 
Diffusionskoeffizienten von Brown und EscomBe von k, = 0,230 für etwa 20° 
und etwa 740 mm Hg Luftdruck berechnet (k = 0,272). Bei Nichtausführung der 
Division durch h = 11 cm, ergibt sich der Wert 121 mg, jedoch fiir eine Stunde, 
so daß ein Vergleich mit dem Dreistundenwert BACHMANNs nicht angeht. 

Da der errechnete Stundenwert Bacumanns 9,3 mg, derjenige von SEYBOLD 
und Füsser 11 mg ergibt, der empirische Stundenwert aber 15 mg beträgt, ist 
die ganze Betrachtung Bacumanns über die Temperatur an transpirierenden Ober- 
flächen unnötig. Da durch sie aber die Richtigkeit meiner sämtlichen Verdunstungs- 
versuche in Frage gestellt wird, soll ein Rechnungsgegenbeispiel die Grundlosig- 
keit der Befürchtungen BACHMANNs aufzeigen. Nach KoHLRAUScH (1923, S. 215) 
ist das Wärmeleitvermögen des Wassers (bei Ausschluß jeder Konvektion!) A = 
0,00132 (1 + 0,003 t); d.h., daß bei 20° durch 1 qem sekundlich etwa 0,0014 cal 
hindurchgehen, wenn der Temperaturgradient 1 ist (1° auf lem). Das Beispiel 
BacHMANNs zeigt einen Wärmeverlust von 8,28 cal (wenn die Verdampfungswärme 
fälschlich zu 538 cal angenommen wird) in 3600 Sek. auf 7,06qem oder 
0,000326 cal/sek - gem. Nehmen wir an, SEYBOLDs Thermoelement sei 1 mm unter 
der Oberfläche gewesen, habe dort 20° angezeigt und sei von der Temperatur der 
obersten Molekülschicht überhaupt nicht beeinflußt worden, so läßt sich leicht 
rechnen, welche Temperaturdifferenz zwischen ihm und der obersten Molekülschicht 
bestanden haben muß, damit die nötige Wärmemenge transportiert wird. Es 
ergibt sich der geringe Betrag von 0,023°. Wenn man bedenkt, daß meine Wasser- 
schichthöhe meist 7 mm nicht überstieg, die Quecksilbertemperatur eine Mittel- 
und eine Mischungstemperatur war, so ergeben sich Differenzen von höchstens 
wenigen Zehntelgraden im Dampfdruckgebiet, das mich interessierte, 

Was die Betrachtung des Transpirationswiderstandes betrifft, konnte ich bei 
BacHMANN eine weitgehende Übereinstimmung mit meiner Auffassung feststellen. 
Ich ziehe aber die Anwendung der Massenformel vor und stimme einer Umrech- 
nung in Zentimeter Luftschicht nicht zu, da damit die numerische Unsicherheit 
im Diffusionskoeffizienten in die Resultate hineingetragen wird, der Vergleich zu 
diffusionstheoretisch ist und den Austausch im Sinne von Turbulenz und Konvek- 
tion nicht berücksichtigt. Dieser letzte Punkt ist auch der Grund, warum die an- 
gegebene Umrechnung BACHMANNSs für die Resultate des Apparates von SEYBOLD 
und Füsser nicht durchführbar ist (vgl. meine Bemerkungen S.110 über die 
Berechnungsmöglichkeit!). 


II. Das Wassergehaltsdefizit von Pflanzenteilen. 
1. Methodisches. 


Das Srocxersche Verfahren zur Bestimmung des Wassergehalts- 
defizits besteht darin, daß Pflanzenteile in feuchter Kammer so lange 
zur Aufsättigung in Wasser eingestellt werden, bis Gewichtskonstanz 
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eintritt. In seiner in mancher Beziehung vorbildlichen Arbeit bestreitet 
VassiLJEv (1931) die Zulässigkeit dieser Methode, weshalb eine Be- 
sprechung seiner Beweisführung und die Mitteilung eigener methodischer 
Untersuchungen hier notwendig sind. 

Allen derartigen Untersuchungen fehlt ganz naturgemäß ein Krite- 
rium für die Richtigkeit der Resultate einer bestimmten Methode, wes- 
halb die Methodologie nicht vorsichtig genug zu Werke gehen kann. 
Man gewinnt den Eindruck, daß VassıLJEv viel zu stark seine eigene 
Methode als Priifstein für die Srockersche verwendet. Wie könnte er 
sonst schreiben: „Bei Verwendung der Srockerschen Methode kann man 
der Wahrheit nahekommende Ergebnisse erreichen, ...“, wo doch ein 
Wahrheitskriterium noch gar nicht vorhanden ist ? Als Sättigungszustand 
bezeichnet VASSILJEV den Zustand in den frühesten Morgenstunden. Er 
glaubt „ganz unrichtige Ergebnisse“ zu erhalten, wenn z. B. Salsola 
subaphylla auf 100 g Trockensubstanz bei „voller Wassersättigung“ (d. h. 
Morgenwert!) 309 g Wasser, nach Einstellen in Wasser über Nacht aber 
404g Wasser aufweist. Darf man einen Pflanzenteil wirklich als voll- 
gesättigt bezeichnen, der in einer einzigen Nacht noch !/, seines Eigen- 
gewichts an Wasser aufnimmt ? 

Von eigentlichen Argumenten finde ich nur drei. Das erste bezieht 
sich nicht auf den Hauptteil der Srookerschen Methode. Es sucht nur 
die Unbrauchbarkeit des bloßen Einhängens von Pflanzenteilen in eine 
feuchte Kammer nachzuweisen. Obwohl ich am Schluß des Abschnittes 
III zu ähnlichen Ergebnissen gelange, muß man die Versuche VASSILJEVS 
als ungenügend bezeichnen, da er die „feuchte Kammer“ nicht mit 
nassem Filtrierpapier ausgeschlagen hat. Daß eine zweite Bemerkung, 
daß nämlich zwei Arthrophytum-Arten nach der Srockerschen Methode 
verschiedene Defizite ergaben, als Gegenargument aufgefaßt werden soll, 
kann ich nicht glauben. Das einzige möglicherweise stichhaltige Argu- 
ment besteht in der auch schon von STOCKER gemachten Feststellung, 
daß noch am 2. und 3. Tage Gewichtszunahme erfolgt. Da aber kleine 
Zunahmen oder auch Abnahmen sehr verständlich sind (Temperatur- 
schwankungen, Atmung, Wachstum), beweist eine qualitative Beobach- 
tung durchaus nichts. 

Gegen VassıLJEvs Morgenwassergehaltsmethode kann man dagegen 
einwenden: 1. In der ganzen Arbeit VASSILJEVs ist keine Psychrometer- 
differenz unter 3,7° angegeben (4 Uhr morgens). Es ist ganz unwahr- 
scheinlich, daß zu etwas früherer Morgenstunde die Luft gesättigt war. 
Deshalb ist es ebenso unwahrscheinlich, daß Pflanzen zu dieser Tages- 
zeit je den Zustand der Vollsättigung erreichen konnten. Vollsättigung 
bedeutet Saugkraft Null und Wasseraufnahme Null, was bei fortwähren- 
der Transpiration doch nicht möglich ist, um so weniger, als VASSILJEV 
zur Zeit der Probeentnahme mehrfach partiell geöffnete Spalten fest- 
gestellt hat. 2. Die Annahme, daß die bewässerte Pflanze der Tabelle 33 
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VassıLJEvs kein Defizit zeigt, ist ungerechtfertigt, da sie ebenfalls offen- 
steht und ihre Spalten nach Abb. 26 ja schon um 3 Uhr 50 Min. partiell 
geöffnet sind. 3. Nach Tabelle 34 sind die Morgenwassergehalte selbst 
an nahe beieinanderliegenden Tagen oft um mehrere Prozente verschie- 
den. Wenn aber schon die Schwankung im Morgenwassergehalt etwa 
1/, der Tagesamplitude betragen kann, isi es nicht gerechtfertigt, das 
ganze Morgendefizit als Null zu betrachten und zu vernachlässigen. Aus 
diesen Überlegungen heraus ziehe ich den dock gewiß recht begründeten 
Schluß, daß VassıLsevs Morgenwassergehaltsmeti:ode nur die Tagesampli- 
tude angibt. 

Meine eigenen methodischen Untersuchungen beschäftigen sich mit 
der Geschwindigkeit der Sättigung. Von zehn Arten wurden je vier Blätter 
5 Tage lang in kleinen geschlossenen Blechbüchsen in Wasser eingestellt 
beobachtet. Die erste Nachwägung erfolgte überall nach 4 Stunden, die 
zweite meist in der 16. Stunde, die dritte zwischen der 40. und 44. Stunde, 
die letzte zwischen der 115. und 123. Stunde (gelegentlich eine Nach- 
wägung mehr). Von den vier Blättern jeder Art wurden immer zwei 
anwelken gelassen, um gleichzeitig die Abhängigkeit der Sättigungskurve 
vom Anfangsdefizit erkennen zu können. Die 10 Arten lieferten Kurven, 
die sich am besten in drei gleitend ineinander übergehende Gruppen 
einteilen lassen. In Abb. 11 sind die Kurven einer Art jeder Gruppe 
dargestellt. Alle Wassergehaltsdefizite WD in Prozent sind auf das 
Sättigungsgewicht jedes Blattes vom 5. Tage bezogen. Des fehlenden 
Raumes wegen sind die Kurven nur bis zum 3. Tage gezeichnet. Die 
Ergebnisse stammen von Anfang Juni 1931. 

Gruppe A. Abb. 11 zeigt die Kurven für Brachypodium silvaticum. 
Charakteristisch für diese Gruppe ist eine so außerordentlich rasche Auf- 
sättigung, daß nach 4 Stunden ein beträchtliches Defizit nicht mehr 
besteht. Nennenswerte Gewichtsveränderungen treten bis zum Absterben 
der Blätter überhaupt nicht mehr auf. Im allgemeinen scheint der 4- 
Stundenwert für hohe Anfangsdefizite ganz wenig unter demjenigen für 
kleinere Defizite zu liegen. Sehr übereinstimmend verhielten sich Fagus 
silvatica, Rubus serpens (Wald) und Hedera Helix (Wald). 

Gruppe B. Als Beispiel ist Fragaria vesca wiedergegeben. Diese 
Mittelgruppe zeigt immer noch große Anfangsgeschwindigkeit der Auf- 
sättigung. Vom 4-Stundenwert steigt aber das Gewicht noch beträcht- 
lich bis zum Ende des ersten Tages, wo dann Werte erreicht sind, wie 
sie die Gruppe A schon nach 4 Stunden aufweist. Für hohe Anfangs- 
defizite liegt der 4-Stundenwert gleichhoch oder etwas höher als für 
niedrige. (Bei der einen zu tief verlaufenden Kurve von Fragaria muß 
es sich um eine individuelle Unregelmäßigkeit handeln, wie sie sonst 
bei keiner Art aufgetreten ist.) Zu dieser Gruppe scheint ungefähr die 
Hälfte der Arten zu gehören: Taraxacum officinale, Bromus erectus, 
Prunus spinosa, Sedum album. 
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Gruppe C. Von dieser extremen Gruppe ist mir glücklicherweise nur 
eine Art begegnet, Salvia pratensis. Sie zeigt außerordentlich langsame 
Gewichtszunahme, erreicht erst um den 4. Tag eine gewisse Gewichts- 
konstanz, und angewelkte Blätter sättigen sich viel rascher auf. 

Mit Ausnahme der individuellen Abweichung bei Fragaria machen 
alle Kurven den Eindruck typischer Sättigungskurven im weiteren Sinn. 
Man ist deshalb versucht, eine Exponentialfunktion ähnlich derjenigen 
des Newronschen Abkühlungsgesetzes dahinter zu vermuten. Setzt man 
dort an Stelle der Temperaturen Wassergehaltsdefizite, so findet man aller- 
dings, daß die Kurven am Anfang zu steil aufsteigen, später zu flach 
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Abb. 11. Der zeitliche Sättigungsverlauf bei verschiedenen Wassergehaltsdefiziten und 
Arten. A Brachypodium silvaticum; B Fragaria vesca; C Salvia pratensis. 


verlaufen. Das ist aber gar nicht verwunderlich und spricht insbesondere 
nicht gegen eine Absättigungskurve; denn die Absättigung wird ja nicht 
durch die Prozente Wassergehaltsdefizit, sondern durch die Saugkraft 
bewirkt, und diese ist ihr jedenfalls nicht einfach proportional zu setzen. 
Abb. 14 gibt den Zusammenhang von Blattwassergehalt und Saugkraft 
für Bellis perennis wieder (Beschreibung des Versuches S. 121). Danach 
nimmt die Saugkraft bei abnehmenden Defiziten zuerst nur wenig ab, 
so daß die Aufsättigung rasch fortschreitet; gegen den Sättigungspunkt 
zu sinkt sie jedoch schnell ab, wodurch sich die Aufsättigungsgeschwin- 
digkeit rasch verkleinert. Dann ist aber auch daran zu denken, daß die 
Widerstände der Wasseraufnahme nicht für das ganze ausgedehnte Blatt 
dieselben sind, daß gerade der letzte Rest der Aufsättigung mit größeren 
Widerständen zu rechnen hat. Neben diesen Erklärungsmöglichkeiten 
müssen aber noch Verstopfungserscheinungen der Gefäße (Pilze, Bak- 
terien), vielleicht in sehr weitgehendem Maße, berücksichtigt werden, 
wie sie z.B. von URSPRUNG (1907) beobachtet worden sind; dadurch 
würde die Aufsättigung vor Abschluß gehemmt. Ob die große Abwei- 
chung von Salvia so erklärt werden kann, ist mir zweifelhaft. 
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Ob die von Gruppe A nach C abnehmende Aufsättigungsgeschwindig- 
keit in einem kausalen Zusammenhang mit der hier vorhandenen Ten- 
denz von Mesophyten zu Xerophyten steht, kann bei der geringen Arten- 
zahl nicht sicher gefolgert werden. Durch eine besondere Stellung extremer 
Xerophyten würde sich vielleicht das große MiBtrauen VASSILIEVs gegen 
die Srockersche Methode doch zum Teil rechtfertigen. 

Eine Erscheinung, die einer einfachen typischen Sättigung wider- 
spricht, ist die in der zweiten und dritten Gruppe festgestellte Beob- 
achtung, daß größere Defizite in kürzerer Zeit aufgefüllt sind als kleine. 
Nach meiner Ansicht kann man darin nur die Wirkung vorübergehend 
veränderter Innenzustände beim Welken erkennen (Koagulationserschei- 
nungen, Saugkrafterhöhung, Permeabilitätssteigerung ?). Solche Erschei- 
nungen können natürlich zu Differenzen gegenüber Wassergehaltsbe- 
stimmungen durch Austrocknen führen, falls die Aufsättigungszeit nicht 
genügend groß gewählt wird. 

Nach meinen Untersuchungen halte ich die Srockersche Methode 
der Bestimmung des Wassergehaltsdefizits für die Mehrzahl meiner Ver- 
suchspflanzen für durchaus zuverlässig, sofern darauf geachtet wird, daß 
Wachstums- und Fäulniserscheinungen ausgeschlossen sind. Das eine wie 
das andere wird weitgehend vermieden durch möglichste Verkürzung der 
Sättigungsdauer. Ich halte die Dauer von einem Tag für genügend und 
unschädlich. Bei Salvia pratensis werden dadurch alle Defizite, beson- 
ders die kleinen, entschieden zu klein, weshalb eine Verlängerung auf 
2—3 Tage hier wünschenswert ist. SCHRÖDER (1909, S.104), der ähnliche 
Versuche ausführte, schreibt: ‚Bei fast allen Blättern war die Wasser- 
aufnahme in weniger als 24 Stunden beendet.“ 


2. Das Morgenwassergehaltsdefizit kausal betrachtet. 


Welches sind die Hauptursachen des Morgenwassergehaltsdefizits ? 
Zur Klärung dieser Frage wurden in den Monaten Juni und Juli 1931 
einige Versuchsreihen durchgeführt, die hier kurz dargestellt sein mögen. 
Die in Frage kommenden Faktoren sind: Bodenwassergehalt bzw. Saug- 
kraft und die Verdunstungsbedingungen der Luft. 


Während eines Monats wurden alle 2—3 Tage Parallelmessungen der 
wichtigsten Faktoren vorgenommen. Um 6 Uhr 30 Min. wurden jeweils 
Blätter von zwei Brometum-Arten (Bromus erectus, Salvia pratensis) 
und von drei Fagetum-Arten (Fagus silvatica aus 2m Höhe, Fragaria 
vesca, Asperula odorata) in einer kleinen, gut verschließbaren Büchse 
gesammelt, sogleich ins Laboratorium gebracht und gewogen und dann 
zur Aufsättigung in geschlossenen Büchsen in Wasser eingestellt (Nach- 
wägung nach 2 Tagen). Zur Teit des Sammelns beschien die Sonne die 
Standorte dieser Arten noch nicht. Gleich vor- oder nachher wurden 
an beiden Standorten je zwei Bodenproben in kleine Blechbüchsen 
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gesammelt, die eine in etwa 15cm Tiefe, die andere aus der Oberflächen- 
schicht von 0—2cm. 5—10g Feinerde wurden in Blechgefäßen vor- 
sichtig über der Spiritusflamme bis zur Gewichtskonstanz getrocknet 
(bei einiger Übung kann dieses Verfahren fiir den vorliegenden Zweck 
unbedenklich verwendet werden). Der Wassergehalt des Bodens wurde 
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Abb. 12. Morg haltsdefizite WD von Salvia pratensis 8, Bromus erectus B (als 
Vertreter der Brometum-Arten), von Fragaria vesca Fr, Fagus silvatica Fa, Asperula odorata A 
(als Vertreter der Fagetum-Arten) mit Parallelmessungen des Bodenwassergehaltes WG 
in 15 cm Tiete und an der Oberfläche (2 cm), der Evaporation E, der Sonnenscheindauer Z 
(in Zehnteln geschätzt), der Regenmenge R (in Millimeter). Obere Hälfte: Brometum- 
Bestand; untere Hälfte: Fagetum-Bestand. (Weitere Erklärungen im Text.) 





überall auf das Trockengewicht bezogen. Zwischen 6 Uhr und 7 Uhr 
30 Min. war am Standort meiner meteorologischen Station, etwa 50 m 
von diesen Standorten entfernt, eine Verdunstungsschale aufgestellt, die 
nach den Angaben StockErRs (1928) bis zum Rande mit nassen Fließ- 
papierscheiben aufgefüllt war (Durchmesser 9,6 cm). Der Gewichtsver- 
lust wurde immer in g/qdm-Std. umgerechnet. Für diese orientieren- 
den Untersuchungen schien mir das Evaporimeter und seine Aufstellung 


zu genügen. 
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In Abb. 12 sind die erhaltenen Werte in der oberen Hälfte fiir das 
Brometum, in der unteren für das Fagetum wiedergegeben. (Maßstab 
für die Bodenwassergehalte links, für die Blattwassergehaltsdefizite be- 
zogen auf das Sättigungsgewicht rechts; über der oberen Hälfte ist mit 
Maßstab links die Sonnenscheindauer, nach einer Zehnerskala geschätzt, 
aufgetragen, mit Maßstab rechts die Regenmenge in Millimetern in senk- 
rechten Geraden; die Evaporation ist über der unteren Hälfte mit Maß- 
stab rechts aufgetragen.) 

Schon auf den ersten Blick erkennt man eine enge Korrelation zwischen 
Evaporation und Wassergehaltsdefiziten der Blätter. Beinahe ebenso auf- 
fällig ist eine gewisse Reziprozität zwischen Bodenoberflächenwassergehalt 
und Wassergehaltsdefiziten. Sehr augenscheinlich werden diese Abhängig- 
keiten, wenn man die einzelnen Wassergehaltsdefizite einer Art als 
Abszissen und die zugeordneten Werte der Evaporation und des Boden- 
wassergehalts als Ordinaten herauszeichnet. Man erkennt dann auch 
deutlich, daß für die Bodenwassergehalte in 15cm Tiefe eine ausge- 
sprochene Tendenz nicht besteht. 

Einigermaßen gesichert ist durch diese Zusammenstellung nur der 
Zusammenhang zwischen Wassergehaltsdefiziten und Evaporation. Da 
nämlich für den Bodenoberflächenwassergehalt eine enge Korrelation 
mit den Verdunstungsbedingungen der Luft wahrscheinlich ist, müssen 
aus rein logischen Beziehungen heraus Abhängigkeiten auch zwischen 
dem Wassergehaltsdefizit und dem Bodenoberflächenwassergehalt be- 
stehen. Abb. 13 gibt in ihrer linken Hälfte eine Darstellung, die weitere 
Schlüsse gestattet. 

Besteht eine feste und enge Korrelation zwischen dem Bodenober- 
flächenwassergehalt und der Evaporation, dagegen keine zwischen ihm 
und dem Wassergehaltsdefizit, so muß die in Abb. 13 gewählte Dar- 
stellungsweise eine einfache glatte Kurve ergeben oder aber, bei der 
unvermeidlichen Streuung der Werte, keine Einseitigkeit der Wasser- 
gehaltsdefizitwerte in senkrechter Richtung. Diese Einseitigkeit ist nun 
aber da, und zwar so ausgesprochen, daß man versucht ist, Linien gleichen 
Wassergehaltsdefizits einzutragen, wie es in Abb. 13 (links) für die Werte 
von Fragaria geschehen ist. Aus dieser Abbildung folgt zwingend: 1. Der 
Bodenoberflächenwassergehalt sinkt mit zunehmender Evaporation (beide 
natürlich durch den allgemeinen Witterungscharakter bestimmt, z. B. 
durch Regenmenge und Sonnenscheindauer), was aus der Streuungsten- 
denz von links oben nach rechts unten hervorgeht. 2. Die Blattwasser- 
gehaltsdefizite steigen mit zunehmender Bodenoberflächentrockenheit, 
was man ohne weiteres erkennt, wenn man bei einem beliebigen Eva- 
porationswert senkrecht von oben nach unten geht. 

Es fragt sich nun allerdings noch, wie die Bodenoberflächentrocken- 
heit wirkt, ob direkt auf die Wurzeln durch Hemmung der Wasserauf- 
nahme oder auf die Blätter durch Förderung der Transpiration. Gerade 
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bei Fragaria ist beides möglich. Bei Fagus ist dagegen beides unwahr- 
scheinlich ; die Linien gleicher Wassergehaltsdefizite verlaufen denn auch 
fast senkrecht und zeigen dadurch Unabhängigkeit vom Bodenober- 
flächenwassergehalt an. Die Werte der zwei Brometum-Arten zeigen 
vorläufig noch zu große Streuung, als daß daraus bestimmte Schlüsse 
gezogen werden könnten. Immerhin kann man mit großer Wahrschein- 
lichkeit sagen, daß bei den vielen Regenfällen Fragaria nicht unter 
Bodentrockenheit litt, und daß deshalb der Einfluß der Abnahme der 
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von der Evaporation E und dem Bodenoberflächenwassergehalt WG. Rechts: Saug- 
kraftkurve des untersuchten Brometum-Bodens in Abhängigkeit vom trockengewichts- 
bezogenen Wassergehalt WG. 


Bodenoberflächenfeuchtigkeit hier in einer Transpirationssteigerung be- 
stand. Man kann deshalb wohl ohne unzulässige Verallgemeinerung 
sagen: Das Morgenwassergehaltsdefizit ist bei ausreichender Wurzelfeuchtig- 
keit vor allem eine Funktion der lokalen Verdunstungsbedingungen des 
untersuchten Pflanzenteils. Diese werden durch den Bodenoberflächenwasser- 
gehalt deutlich modifiziert. 

Warum keine deutliche Abhängigkeit der Wassergehaltsdefizite vom 
Bodenwassergehalt in 15 cm Tiefe gefunden werden konnte, erklärt sich 
für die Fagetum-Arten aus Abb. 12 (geringe Schwankungen), für die 
Brometum-Arten aus der rechten Hälfte der Abb. 13. Diese gibt den 
Zusammenhang des Bodenwassergehalts und der Saugkraft für den 
Brometum-Boden wieder. Man erkennt durch Vergleich mit Abb. 12, 
daß auch in der trockeneren Hälfte des Versuches (um Mitte Juni) 
die Bodensaugkräfte in Wurzeltiefe (15cm) nie extrem hohe Werte 
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erreichten, die die nächtliche Wasserversorgung hätten hemmen können. 
Immerhin war das Brometum damals längere Zeit im kritischen Punkt 
seiner Wasserversorgung. Eine Untersuchung bei noch größerer Boden- 
trockenheit würde sicherlich auch deren Wirksamkeit hervortreten lassen. 


Anhang: Bemerkung zur Bestimmung der Bodensaugkraft. 

Die von mir ausprobierte gravimetrische Methode wurde für die mit- 
geteilten Bestimmungen im Juni 1931 verwendet, also noch vor Ver- 
öffentlichung der ,,gravimetrischen Methode der Saugkraftmessung an 
den Blättern‘ von ARCICHOVSKIJ und ARCICHOVSKAJA (1931). Sie stimmt 
im wesentlichen mit der meinigen überein, weshalb ich nur kurz darauf 
eingehe. 

Zwei Blechschachteln von 7,5cm Durchmesser und 1,5cm Höhe 
wurden mit aufgeschüttetem Boden derselben Probe zur Hälfte angefüllt 
(die Erde möglichst ausgeebnet). Drei kleine Blechbügelchen wurden 
hineingesteckt (bis zum Blechboden) als Unterstützungspunkte für ein 
in die Büchse passendes Blechstück, das an seiner Unterseite Fließpapier 
mit Zuckerwasser bestimmter Konzentration trug. Die Blechbügelchen 
gewährleisteten einen konstanten Abstand von etwa 0,5 cm; Ungleich- 
heiten in beiden Schachteln wurden durch Wechseln der Konzentration 
im zweiten Versuch eliminiert. Jede Wägung wurde so ausgeführt, daß 
das Blech mit Fließpapier rasch in eine kleine Wägeschachtel (mit kleinen 
Abstandsbügeln) gebracht wurde, worauf ich diese und die Erdprobe- 
schachtel rasch wieder schloß und sie einzeln auf die beiden Schalen 
der Waage legte. Dadurch hatte ich den Vorteil, die Gewichtsdifferenzen 
verdoppelt beobachten und den Gewichtsverlust beim Übertragen zur 
Hauptsache eliminieren zu können. Dann wurde bei beträchtlichen Ge- 
wichtsdifferenzen (von etwa 20 mg an) das Fließpapier abgenommen, 
die Bleche gereinigt und neues Fließpapier mit neuer Lösung beschickt, 
die Konzentration jetzt aber über den zwei Bodenproben vertauscht und 
mit dem zweiten Versuch begonnen. In bezug auf die Fehlermöglich- 
keiten verweise ich auf Ursprung und BLUM (1930) (Kapillarmethode). 
Zur Verkleinerung der Fehler korrigierte ich die Gewichtsdifferenzen 
folgendermaßen: Eine gleiche leere Schachtel wurde bei jedem Versuch 
in die große Blechbüchse gebracht, die zur Erhaltung möglichster Tem- 
peraturkonstanz in einer großen Holzkiste in Papier rings eingebettet 
war; sie wurde parallel zu jedem Versuch gewogen, um die Gewichts- 
veränderungen der Blechoberfläche infolge von Hygroskopizität aus- 
zuschalten; eine entsprechende Korrektion wurde für die Wägeschachtel 
durchgeführt (beide Korrektionen auch durch gleichzeitige Wägung auf 
beiden Seiten der Waage). Es wurden nur Zuckerkonzentrationen ent- 
sprechend 0 Atm., 5, 12, 36, 100 Atm. verwendet und alle Zwischen- 
werte aus den Verdunstungsbeträgen durch Interpolation gewonnen. 
Zwei gleichzeitig ausgeführte Versuche liefern einen ersten Wert, die 
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reziproken einen zweiten. Diese zwei Werte wurden ermittelt. Die 
Versuchsdauer betrug (2—)3—8 Stunden. Versuche mit gewachsenem 
Boden waren analog auszuführen. AuBer den in Abb. 13 dargestellten 
Werten wurde auch noch fiir den Wassergehalt von 8,2% eine Saugkraft 
von 59 Atm. ermittelt. Die erhaltene Saugkraftkurve liegt ungefähr 
an der Stelle (jedoch mit etwas kleineren Saugkraftwerten), wo sich 
die Kurve für ,,Lehm“ bei GRADMANN (1928) befindet, was ja mit der 
Erwartung übereinstimmt, da mein Boden ein lehmiger Moränenboden 
ist. Versuche mit Blättern waren ebenfalls begonnen, infolge der 
Notwendigkeit einer eingehenden methodischen Untersuchung aber auf- 
geschoben worden. 


3. Die physiologische Bedeutung des Wassergehaltsdefizits. 
WALTER (1931) vertritt mit vollem Recht den Standpunkt, daß der 
Einstellung des Plasmas zum Wasser bis jetzt oft zu wenig Aufmerk- 
samkeit geschenkt worden ist. Ob aber die relative Dampfspannung 
(nach WALTER Hydratur) den Zustand des Plasmas unter allen Um- 
ständen richtig wiedergibt, bleibt noch zu untersuchen. Denn man müßte 
doch zuerst beweisen, daß eine bestimmte relative Dampfspannung des 
Plasmas für dasOptimum der Assimilation, eine andere für das Minimum, 
wieder eine andere für das Wachstumsoptimum und abermals eine andere 
für den Punkt des Absterbens des Plasmas allen Organismen (oder doch 
Gruppen, die groß genug sind) gemeinsam ist. Dann erst hätte die An- 
gabe der ,,Hydratur“, bzw. des osmotischen Wertes, ihren vollen Sinn. 
Dann würde man sagen können, warum die Pflanze im gegebenen Augen- 
blick nicht wächst, nicht assimiliert. Aber man dürfte den Plasmazustand 
deswegen noch lange nicht als ungünstig bezeichnen ; denn damit würden 
wir die Voraussetzung machen, daß es eine Idealpflanze gibt, die stets 

unter optimalen Bedingungen lebt, leben muß und leben kann. 


Mindestens solange einheitliche Deutungen des osmotischen Wertes 
nicht möglich sind, ist nicht einzusehen, warum man nicht statt Kon- 
zentrationswerte ebensogut die relativen Werte der Wassermengen, be- 
zogen auf die Sättigungsmenge, verwenden kann, die zudem meist leichter 
zu gewinnen sind. Und abgesehen von den Mengenschwankungen des 
Gelösten, die die Auswertung beider Meßresultate erschweren, besteht 
ja schließlich in jedem Einzelfall eine gewisse enge Beziehung zwischen 
Wassermenge und gelöster Substanz, so daß man die ,,Hydratur‘‘, wenn 
man die Wattersche Definition als richtig annimmt, stellvertretend 
auch durch den relativen Wassergehalt oder das Wassergehaltsdefizit 
statt durch den osmotischen Wert messen kann. Mir scheint aber zwischen 
der Hydraturdefinition (als relative Dampfspannung) und ihrer Bestim- 
mung durch osmotische Werte (statt Saugkraft) eine Diskrepanz zu 
bestehen. 
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Damit môchte ich nur auf die Notwendigkeit hinweisen, vor dem 
sehr weitgehenden Ausbau der Messungen des osmotischen Wertes griind- 
liche Untersuchungen der Beziehungen zwischen ihm und dem Wasser- 
gehalt vorzunehmen (dazu Saugkraftmessungen am gleichen Objekt!). 
Beide Werte könnten daraus nur Nutzen ziehen. Denn man darf nicht 
vergessen, daß wir über die Beziehungen dieser Werte zueinander noch 
außerordentlich spärliches quantitatives Material besitzen. Einige Dilato- 
metermessungen von J. T. Rosa (1921, zit. bei Tumanov 1927, S. 436) 
an Brassica lassen sich vielleicht zu diesem Zweck auswerten und liefern 
ordentliche Kurvenstücke. WALTER (1923) hat wohl als erster eine voll- 
standige Kurve fiir eine Alge, Bangia fusco-purpurea, aufgenommen. 
Einige Resultate von HeıLıc (1931) ergeben größere Kurvenstücke der 
ähnlichen Beziehung zwischen Saugkraft und Streifenlänge für höhere 
Pflanzen. Kleinere Kurvenstücke wären sicherlich auch aus manchen 
Messungen von URSPRUNG und BLUM zu erhalten. Eine einigermaßen 
vollständige Kurve für höhere Pflanzen dürfte noch fehlen. 

Dieses Fehlen veranlaßt mich, einige Messungen an Bellis perennis 
wiederzugeben, die Anfang Dezember 1931 mit recht ungewohnter Metho- 
dik vorgenommen wurden. Ganze Bellis-Pflanzen wurden 1 Tag lang 
in geschlossenen Blechbüchsen in Wasser zur Aufsättigung eingestellt. 
Dann wurde ein ganz unversehrtes Blatt abgeschnitten, zur Vorsicht in 
der üblichen Weise mit Fließpapier leicht abgetrocknet, die Schnittstelle 
paraffiniert und sogleich die Bestimmung des Sättigungsgewichts vor- 
genommen. Dann kam das Blatt in eine Zuckerlösung vom osmotischen 
Wert 6 Atm. und wurde durch ein Drahtstückchen unter Lösung gehalten. 
Bei Nachwägungen wurde das Blatt rasch in Brunnenwassser gespült, 
dann vorsichtig zwischen Fließpapier getrocknet. Der Gewichtsverlust 
hatte nach wenigen Stunden meist so stark abgenommen, daß praktisch 
Gewichtskonstanz eingetreten war oder doch das konstante Gewicht 
genügend genau graphisch extrapoliert werden konnte. Dann wurde 
das Blatt nacheinander in Lösungen entsprechend 20, 35, 50, 97 und 
220 Atm. eingelegt. Die erhaltene Kurve (mit Mittelwerten von 2 bis 
3 Blättern) ist in Abb. 14 wiedergegeben (ausgezogene Linie). Durch die 
gestrichelte Linie ist die Abhängigkeit zwischen Wassergehalt und osmoti- 
schem Wert für eine Rohrzuckerlösung dargestellt, die im wahrschein- 
lichen Punkt der Grenzplasmolyse mit dem Blatt isosmotisch ist. Durch 
sie wird einerseits die Verschiedenheit des Verhaltens zwischen Gel und 
Lösung dargetan (linker Ast), andererseits (rechts) der angenäherte osmo- 
tische Wert des Blattes angedeutet. 

Der ganze Verlauf scheint recht typisch; ob er methodisch in jeder 
Beziehung einwandfrei ist, müssen weitere Untersuchungen zeigen. Jeden- 
falls schien die Wahl von Bellis perennis besonders glücklich, da sich 
störende Infiltrationen, die natürlich eine Weiterführung des Versuchs 
unmöglich machen, nur selten zeigten. Bei anderen Objekten (Hedera, 
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Anthyllis) waren nur vereinzelte Werte erhältlich, da besonders bei 
niederen Konzentrationen Spaltenöffnung und Infiltration häufig ein- 
traten. Die einfache Methodik könnte vielleicht von einigem Wert sein 
bei der Untersuchung der Spaltöffnungsphysiologie, der Saugkraftmes- 
sungen an Hartlaub, des Permeationswiderstandes. 
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Abb. 14. Bellis perennis. Abhängigkeit der Saugkraft in Atm. (bzw. der relativen Dampf- 

spannung in Prozenten, RD) vom Blattgewicht BG in Prozenten bei Wasserverlust (aus- 

gezogene Kurve; BG = 100% bedeutet Wassersättigungsgewicht). T Trockensubstanz; 

W Wasser; gestrichelte Kurve: osmotischer Wert einer bei Grenzplasmolyse isosmotischen 
Lésung. 


4. Bestimmung der Wasseraufnahme aus den Kurven für Transpiration 
und Wassergehaltsdefizit. 

Mehrere Autoren, zuletzt auch Pısek und CARTELLIERI (1931), haben 
die Wassergehaltsdefizite als Mittel hingestellt, einen Einblick in die 
Wasserbilanz der Pflanze zu erhalten. Bis dahin sind aber meines Wissens 
diese Werte nur qualitativ ausgewertet worden. Eine quantitative Aus- 
wertung, z. B. eine Bestimmung der Wasseraufnahme aus Transpirations- 
werten und Wassergehaltsdefiziten ist möglich, sobald die Kurve der 
Wassergehaltsdefizite genügend genau feststeht. 

Bei gleichbleibendem Wassergehaltsdefizit eines Blattes, also hori- 
zontalem Verlauf seiner Kurve, muß die Wasseraufnahme eines Pflanzen- 
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teils genau gleich der Wasserabgabe sein. Steigende Kurve zeigt Zuriick- 
bleiben der Wasserzufuhr hinter der Abgabe an, sinkende ein Uberwiegen. 
Bezeichnet a die stiindliche Prozentzunahme des Wassergehaltsdefi- 
zits (—a eine Abnahme), graphisch bestimmt aus der Tangente der 
Kurve im fraglichen Zeitpunkt (mathematisch wiirde man vom Diffe- 
rentialquotienten des prozentualen Wassergehaltsdefizits nach der Zeit 
in Stunden sprechen), so ist die stiindliche Milligrammabnahme auf 
1000 mg Gewicht 10 a. Werden Transpiration und ZufluB auf das 
Sättigungsgewicht bezogen (T, und Z,), so lassen sich alle beliebigen 
Umrechnungen aus der Beziehung herleiten 
T,— Z, = 10a, (1) 
wo a, bedeutet, daB die Wassergehaltsdefizite auf das Sattigungsgewicht 
bezogen sind. Ebenso gilt fiir frischgewichtsbezogene Größen (Index f) 
Tr—Zr = 10a, (2) 
Meist werden in diesem häufigeren Fall nur die a,-Werte bekannt sein; 


dann hat man zu beachten, daß a, = a, er = = — = wD ‘ 
wenn D das eben vorhandene Wassergehaltsdefizit in Prozent bezeich- 
net. So gilt die Grundbeziehung 

1000a, 


Tee = 10 D (3) 
oder für oberflächenbezogene Größen (Index o, Einheit 1 qdm) 
10a, 1000a, 
0, ~ (100—D) Or (4) 
wenn O, die Oberflächenentwicklung in qdm/g Sattigungsgewicht und O, 
diejenige in qdm/g Frichgewicht bedeuten. Aus den Gleichungen (1) bis 
(4) lassen sich die oft verwendeten GréBen der Bilanz B und des Bilanz- 
quotienten Q leicht berechnen, wenn man beachtet, daB 








To—Zo = 


B=Z-T Q=-4=1+47 


Einige Berechnungen werden bei den ökologischen Messungen wieder- 
gegeben werden (S. 136). Die Hauptschwierigkeit ist immer, genügend 
zuverlässige Kurven des Wassergehaltsdefizits zu erhalten. 


III. Beziehungen zwischen Wasserabgabewiderstand 
und Wassergehaltsdefizit beim Welken. 


1. Allgemeines. 

Dem Welken ist in den letzten Jahren vom ükologischen Standpunkt 
aus mehrfach Aufmerksamkeit geschenkt worden, da man darin heute 
nicht nur eine einfache Folge des Austrocknens, sondern ein Mittel zur 
Uberwindung der Trockenzeiten erblickt. Darauf soll in Abschnitt VI 
eingegangen, hier aber das Methodische und ein Beitrag zur Welkphysio- 
logie mitgeteilt werden. 
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Es ist heute noch nicht méglich, mit einfachen Mitteln die Wasser- 
zufuhr zu abgeschnittenen oder gar zu eingetopften Pflanzen in kiir- 
zester Zeit zu verändern und genau zu messen, um Welkversuche bei 
wohldefinierten ZufluBverhältnissen unternehmen zu können. Deshalb 
blieb mir nichts anderes übrig, als mit abgeschnittenen Pflanzenteilen 
ohne allen Wassernachschub zu experimentieren. Doch werden erst lang- 
wierige vergleichende Untersuchungen (besonders Berücksichtigung des 
Wassergehaltsdefizits und seiner Einwirkungsdauer) über die Grenzen 
der zulässigen Verallgemeinerung der an abgeschnittenen Teilen gewon- 
nenen Resultate Aufschluß geben können. Man darf aber nicht über- 
sehen, daß so rasch verlaufende Welkvorgänge in der Natur oft zu beob- 
achten sind. 

Der zeitliche Verlauf der Wasserabgabe abgeschnittener Pflanzen- 
teile ist im kleinen gelegentlich untersucht, oder besser, registriert worden. 
Aber man hat noch kaum versucht, unter einheitlichen Bedingungen zu 
arbeiten, an Stelle des variablen Zeitmaßstabes die Bezugsgröße dem 
Versuchsobjekt selbst zu entnehmen und den Vorgang im einzelnen zu 
untersuchen. Bei den wenigsten Messungen wurden bis jetzt Temperatur- 
und Feuchtigkeitsmessungen vorgenommen, geschweige denn rechnerisch 
verwertet, was im Grunde doch der Zweck solcher Nebenmessungen ist. 

Konstante Versuchsbedingungen über viele Tage und zu verschiedenen 
Zeiten des Jahres standen mir nicht zur Verfügung, weshalb ich durch- 
gehend nur Widerstände berücksichtigte. Die verwendeten Blätter selbst 
wurden auf Einheitsbedingungen gebracht durch eintägiges Einstellen 
in Wasser in verschlossener Büchse. Wie die Widerstandskurven zeigten, 
wurde durch diese Maßnahme ein völliger Spaltenschluß nie bewirkt. 
Selten wurde mehr als ein Einzelblatt, oft (besonders bei geteilten Blät- 
tern) auch nur ein Blatt-Teil zu den Versuchen herangezogen. Es stellte 
sich nämlich gleich zu Anfang der Versuche heraus, daß die charakte- 
ristischen, physiologischen Einzelheiten der Welkwiderstandskurve bei 
zu großer Blattmasse in einer nichtssagenden Summenkurve untergingen 
infolge des ungleichen Fortschreitens des Welkens. Dies ist z. B. auch 
der Fall bei den Messungen von SCHRATZ (1932) an Ericaceen. Um der 
Zufälligkeit individueller Spezialfälle zu entgehen, mußten dagegen jedes- 
mal drei Blätter (selten zwei oder vier) getrennt gemessen werden. Die 
Blätter wurden nach Feststellung des Sättigungsgewichts auf einem Netz 
von Bindfäden im Laboratorium bei diffusem Licht frei ausgebreitet. 
Da mit den Versuchen meist morgens begonnen wurde, waren die Blätter 
bis zum Abend so welk, daß die photische Spaltenreaktion nicht mehr 
modifizierend eingreifen konnte. Bei langsam welkendem Hartlaub aber 
beobachtet man einige Morgen kleine Widerstandsverminderungen, die 
nur auf photischer Öffnungsreaktion beruhen können (STALFELT 1929). 
Die Temperatur- und Feuchtigkeitsmessungen (Psychrometer stark be- 
wegt) müssen so häufig angestellt werden, daß sich genügend genaue 
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Interpolationen und Mittelwertberechnungen iiber die Versuchszeiten 
ergeben. 

Ein wichtiger Punkt dieser Untersuchungen ist die richtige Wahl der 
Versuchsdauer. Zu Anfang muß oft schon nach wenigen Minuten nach- 
gewogen werden, wenn man wichtige Einzelheiten der Kurve nicht ver- 
lieren will. Am besten läßt sich die Versuchsdauer bemessen, wenn man 
alles fortlaufend berechnet und graphisch darstellt; doch ist dieses Ver- 
fahren bei mehr extensiven Messungen etwas umständlich. Später kann 
man ruhig mehrere Stunden zuwarten, muß es oft auch, wenn die 
Transpirationsbeträge sehr klein werden. 

Genau wie bei den Transpirationsmessungen stößt man auch bei den 
Widerstandsbestimmungen immer wieder auf Fälle, wo eine Ermittlung 
der transpirierenden Blattoberfläche fast unmöglich ist; man ist dann 
versucht, auch den Widerstand auf das Blattgewicht zu beziehen. Die 
Frage der Bedeutung und Zulässigkeit soll in Abschnitt VI kurz erläutert 
werden. Bei den vorliegenden Welkversuchen wurden alle Widerstände 
auf das Sättigungsgewicht bezogen (w,) und nach der Formel berechnet 
(vgl. die Formel für den Flächenwiderstand S. 54): 

_ nCzG (C in g/cbm) (z in Min.) (G in g) 
: v (v in mg) P 
G stellt das Sättigungsgewicht (genauer Masse) dar und darf besonders 
in vorliegenden Welkversuchen nicht durch das sog. Frischgewicht (besser 
Momentangewicht) ersetzt werden, da wir in jedem Augenblick dieselbe 
organische Trockenmasse vor uns haben und die mit dem Gewichtsver- 
lust verbundene Flächenschrumpfung als Widerstandsvermehrung auf- 


= 0,06n 





Tabelle 17. Welkverlauf eines Blattes von Anthyllis Vulneraria. 
WD% = Wassergehaltsdefizit des Blattes in Prozent. C = Konzentrations- 
differenz in g/cbm. z = Versuchsdauer in Minuten. v = verdunstete Wassermenge 

in Milligramm. w, = gewichtsbezogener Widerstand (Abb. 16 A). 





























DE Gewicht NX Cc z v Ws Bemerkungen 
3. 6. 1020 | 709,1 3,6 4,8 35 50,7 0,17 | Frisch 
1055 | 658,4 9,0 5,1 27 26,7 0,26 
1122 | 631,7 12,1 5,5 24 16,4 0,41 
1146 | 615,3 14,8 5,8 60 22,5 0,79 
1246 | 592,8 17,7 5,9 95 18,5 1,54 
1421 | 574,3 20,1 6,8 90 15,5 2,02 
1551 | 558,8 23,1 7,4 189 27,0 2,64 | + Frisch 
1900 | 531,8 26,1 6,4 127 15,8 2,62 | Schlaff 
2107 | 516,0 30,3 4,5 542 44,1 2,83 
4.6. 0609 | 471,9 34,7 4,8 230 17,6 3,20 
0959 | 454,3 37,0 6,7 167 15,8 3,61 
1246 | 438,5 42,3 5,8 601 59,5 2,98 Schlamp 
2247 | 379,0 52,8 6,9 19,7h 91,0 4,57 
5.6. 1825 | 288,0 64,8 5,0 23,7h 78,6 4,63 
6.6. 1810 | 209,4 76,0 5,0 75,0h 77,2 14, 
9.6. 2110 | 132,2 + Dürr 
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fassen. Der gewichtsbezogene Widerstand w, hat nach obiger Gleichung 
die Dimension [cm~* g sek] und kann leicht in einen Flächenwider- 
stand verwandelt werden durch Multiplikation mit der Oberflächenent- 
wicklung O in gem/g (also Werte, die meist die Größenordnung 100 
aufweisen). Auch diese Flächenwiderstände sind auf die Fläche bei 
Sättigung bezogen, was bei speziellen Fragesiellungen zu berücksichtigen 
wäre. Bei diesen Versuchen ist allgemein n = 1,2 gesetzt worden. 
Da raumeshalber weder die Versuchsprotokolle noch die graphischen 
Darstellungen der an rund 100 Arten durchgeführten Messungen hier 
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Abb. 15. Welkwiderstande. w: auf 1 g Sättigungsgewicht bezogener Widerstand. WD Wasser- 
gehaltsdefizit in Prozenten des Sättigungsgewichtes. F.v. Fragaria vesca (Walderdbeere); 
M Monatserdbeere; G Gartenerdbeere (Sorte Rotkäppchen); I— VI Welkzustände (s. Text). 


dargestellt werden können, sei neben einigen, nachher zu besprechenden 
Kurven ein Versuchsprotokoll der Messungen an einem Einzelblatt von 
Anthyllis Vulneraria vom 3. bis 6. 6. 31 wiedergegeben: Am ersten Tage 
wurden etwa 25 Psychrometerbeobachtungen ausgeführt, an den übrigen 
die Hälfte (mittlere Lufttemperatur etwa 17°, relative Feuchtigkeit etwa 
60%). Die Blattfläche (beide Seiten) betrug 42,6 qcm, bei einem Sätti- 
gungsgewicht von G = 0,709g; O, also 60 qem/g. w, = 0,051 Cz/v. 

Eine Auswahl aus der Mannigfaltigkeit der Kurven ist in Abb. 15 
und 16 dargestellt. Das mitgeteilte Beispiel ergibt die ausgezogene Kurve 
in Abb. 16 rechts, A. 


2. Diskussion der Welkwiderstandskurven. 
Fast alle erhaltenen Kurven zeigen ein gewisses Auf- und Absteigen, 
das man im ersten Augenblick als Streuung betrachten möchte. Aber 
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schon SCHRÖDER (1909) erkannte in diesen Schwankungen Beziehungen 
zum Welkzustand, indem er in der Einleitung (S.5) kurz zusammen- 
faßt: „Zur Gewichtsabnahme möchte ich nur noch erwähnen, daß ein 
plötzliches Flacherwerden der Kurve zu Beginn auf Schluß der Spalt- 
öffnungen schließen läßt, ein Steilerwerden vor Ende der Verdunstung auf 
Absterben des Blattes‘ (Kurven der Transpirationsstärke in Abhängig- 
keit von der Zeit). 

Selbst ohne jede mikroskopische Kontrolle, rein makroskopisch, lassen 
sich verschiedene Welkzustände unterscheiden, die in hervorragender 
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Abb. 16. Welkwiderstände. H Hypericum acutum; S Sonchus oleraceus; 
A Anthyllis Vulneraria. Ubrige Bezeichnungen wie in Abb. 15. 


Weise mit den Eigentümlichkeiten der Welkwiderstandskurve überein- 
stimmen. Dies sei veranschaulicht an Fragaria vesca (Walderdbeere), mit 
der ein besonderer Versuch angestellt wurde: 35 über Nacht aufgesättigte 
Blätter wurden frei ausgebreitet nach Bestimmung ihres Sättigungs- 
gewichtes. Aus ihnen wurden wahllos fortwährend Blätter herausge- 
nommen, zur Bestimmung des Wassergehaltsdefizits gewogen, während 
ihr Welkzustand jedesmal durch ein Wort charakterisiert wurde. Dieser 
Versuch ergab folgende, mit wenigen Ausnahmen allgemein passende 
Koordination von 
Welkzustand und Wassergehaltsdefizit in Prozent: 


frisch I 0—12 schiamp bis papieren 34—39 
+ frisch 12—15 + papieren 39—46 
+ schlaff 15—17 papieren V 46—59 

“schlaff III 17—21 papieren bis dürrlich 59—63 
+ schlamp 21—26 dürrlich VI 63—70 


schlamp IV 26—34 dürr VI über 70 
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Durch Vergleich mit den Kurven fiir die Walderdbeere in Abb. 15 
ergibt sich, daß sich makroskopisch und in den Kurven mindestens die 
fünf mit römischen Ziffern bezeichneten Welkzustände unterscheiden 
lassen. Eine gewisse Ausstülpung im ersten Steilaufstieg, wie sie z. B. 
in Abb. 9 bei Ranunculus acer, aber sonst noch häufig, z. B. bei der 
Gartenerdbeere @ in Abb. 15 zu erkennen ist, muß nach den Erfahrungen 
an Ranunculus acer das Ende des Spaltenschließens bezeichnen. Zusam- 
men mit solchen Koordinationsuntersuchungen an anderen Arten komme 
ich zur Aufstellung folgender Hauptwelkstadien : 


Welkstadien: In der Welkwiderstandskurve gekenn- 
zeichnet durch: 

I frisch, offene Spalten kleine Widerstände 

II + frisch, geschlossene Spalten Vorwölbung im ersten Steilaufstieg 
III Beginn des Schlaffwerdens Gipfel mit nachherigem leichtem Sinken 
IV Beginn des Schlampwerdens Gipfel mit nachherigem leichtem Sinken 
V  papieren Gipfel oder Vorwölbung 
VI dürr Zweiter Steilaufstieg 


Als ,,schlaff bezeichne ich ein Blatt, das seine Ränder langsam ab- 
fallen läßt, wenn man es waagrecht hält. ,,Schlamp‘ nenne ich ein Blatt, 
das jeglichen Halt (Turgor) verloren hat, das zusammenfällt wie ein 
nasses Tuch. ‚Papieren‘ anzufühlen ist ein Blatt meist dann, wenn es 
zwischen schlamp und dürr steht, schon etwa steif, aber noch deutlich 
weich ist. 

Die Ursachen der genannten Ausprägungen der Welkzustände in der 
Widerstandskurve sind zum Teil noch unbekannt und müssen besonders 
durch mikroskopische Kontrollen ermittelt werden. Stadium I und II 
sind genügend klar. Stadium III entspricht einem partiellen Turgorver- 
lust; ob die Epidermis hier in Frage steht und die Widerstandsvermin- 
derung durch eine vorübergehende zwangsweise Öffnungstendenz der 
Spalten zustande kommt, weiß ich nicht. Stadium IV entspricht vollem 
Turgorverlust; ob das Absinken auf Spaltenöffnen oder gewissen plas- 
molyseartigen Vorgängen beruht, kann nur die mikroskopische Unter- 
suchung zeigen. Stadium V dürfte einer Epidermisaustrockung ent- 
sprechen; ob die gelegentlich beobachtbare Widerstandsverminderung 
schon dadurch erklärt werden kann (z. B. erzwungenes Spaltenöffnen) 
oder durch eine andere der angedeuteten Möglichkeiten, bleibt zu unter- 
suchen. 

In den Abb. 15 und 16 sind jeweils bei einer Kurve die entsprechen- 
den römischen Ziffern eingetragen. Man erkennt die einzelnen Stadien 
nicht überall gleich gut, braucht sich aber darüber nicht zu verwundern. 
Bei Hypericum acutum sind offensichtlich viel zu wenig Meßpunkte vor- 
handen (kleine Blättchen!). Andere Fälle erklären sich durch zu große 
Blattmasse (die genannten Versuche von SCHRATZ 1932). In zahlreichen 
anderen Fällen wird aber auch der beste Experimentator die genannten 
Eigentümlichkeiten nicht herausbringen. Denn man darf nicht vergessen, 
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daß diese Kurven Summenkurven für .ausende von Zellen sind und 
deshalb physiologische Eigentümlichkeiten des Zellwelkens nur dann 
richtig wiedergeben, wenn sich alle Zellen ungefähr in derselben Welk- 
phase befinden. So ist auch die ausgezogene Kurve der Monatserdbeere 
(Abb. 15), die so abweichend zu sein scheint, wohl nur aus einem etwas 
speziellen Zusammenwirken der Zellen zu erklären. Man könnte in diesem 
Zusammenhang auch daran denken, daß die Gipfel bei III und IV nur 
getrennt aufgenommene Wirkungen derselben Erscheinung sind. 

Abb. 15 veranschaulicht die Verschiedenheiten bei verschiedenen 
Arten (Artbastarden) der Gattung Fragaria. Von den zwei Sorten Garten- 
erdbeeren zeigte „Madame Moutöt‘‘ höhere Welkwiderstände als ,,Rot- 
kappchen“ (Abb. 15). Abb. 16 zeigt typische Vertreter hygro-, meso- 
und xerophytischer Standorte, auf deren Unterschiede in Abschnitt VI 
eingegangen wird. 


3. Welkwiderstand und Insertionshöhe. 

Nicht nur die Unterschiede im Verlauf, auch diejenigen in der Höhe 
der Welkwiderstandskurven werden noch manche Untersuchung ver- 
langen. Vor allem sind hier zu beachten: Arten, Unterarten, Ökotypen, 
Alter, spezielle Insertionsverhältnisse, Standort, Krankheitserscheinungen 
usw. Einige kleinere Beobachtungen seien mitgeteilt. 

Jüngere Blätter von Fragaria vesca, Taraxacum officinale, Fagus sil- 
vatica ergaben héhere Welkwiderstände als ältere. Sonnenpflanzen von 
Ilex Aquifolium und Hedera Helix zeigten höhere Widerstände als Schatten- 
pflanzen. Blatter von Monatserdbeerpflanzen einer Neuanpflanzung mit 
gelockertem Boden welkten rascher als solche einer mehrjährigen, ver- 
magerten Pflanzung, aus der die Setzlinge für die Neuanpflanzung ge- 
nommen worden waren. 

Von bedeutendem Einfluß scheint auch die Insertionshöhe zu sein. 
Prenanthes purpurea, Sonchus oleraceus (Abb. 16, kurzgestrichelte Kurve 
= Spitzenblatt), Asperula odorata, Ilex Aquifolium und andere ergaben 
oft ausgesprochen kleine Widerstände der unteren Blätter, während die 
oberen Blätter entweder wenig unter sich abwichen oder aber nach der 
Spitze hin abermals an Widerstand zunahmen (ähnlich ALEXANDROV 
1922, 1924, zit. bei SEYBoLp 1930, S. 636). Die Beobachtung, daß untere 
Blätter oft eher welken als obere, ist mehrfach angeführt worden, meist 
aber mit dem Schluß, daß sie von den oberen ausgesogen würden. Meine 
Beobachtungen mahnen sehr zur Vorsicht in der Anwendung dieser 
Deutung, da sie nicht ohne weiteres zwingend ist. 


Anhang: ,, Vorübergehendes‘ und „konstantes“‘ Welken. 

Diese Unterscheidung der amerikanischen Autoren ist zweckmäßig, 
solange es sich nur um die Abgrenzung des ohne Schaden ertragenen 
Welkens handelt. Ob das permanent wilting als besonders wichtiger 
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Welkzustand hervorzuheben ist, obwohl eine Wiedererholung des Blattes 
unmöglich ist, scheint mir aber fraglich (ich stütze mich auf die Dar- 
legung SEYBOLDs 1930, S. 622). 

Recht willkürlich ist aber das Abgrenzungsverfahren STOCKERs, wo- 
nach eine Pflanze dann als „vorübergehend“ welkend bezeichnet wird, 
wenn sie sich in feuchter Kammer, ohne Einstellen in Wasser, wieder 
erholt. VassıLsev (1931) hat in mangelhafter feuchter Kammer stets 
Gewichtsabnahmen beobachtet. Meine Versuche mit zahlreichen, ver- 
schieden angewelkten Blättern von Fragaria vesca ergaben folgendes: 

1. Eine Restitutionsmöglichkeit aus sich selbst, ohne Wasserzufuhr, 
gibt es bei Fragaria nicht (eigentlich selbstverständlich !). 

2. Das Turgeszentwerden in feuchter Luft beruht auf leicht feststell- 
barer Wasseraufnahme aus der Luft. 

3. Eine solche Wasseraufnahme erfolgt in jedem Welkzustand im 
engeren Sinn, bei noch so geringen Wassergehaltsdefiziten. 

4. Die damit sicher festgestellte Wasserdampfaufnahme durch die 
Blätter schreitet aber nur so langsam vorwärts, daß ein großes Defizit 
vor dem Verhungern (?) des Blattes nicht ausgefüllt werden kann. 

Eine variable, in keiner Weise definierte Wasseraufnahmemenge als 
Kriterium zur Unterscheidung leichten und starken Welkens zu benutzen, 
geht nicht an; zudem ist in der Natur Sättigungsdampfdruck selten auf 
längere Zeit verwirklicht. 

Es gibt verschiedene Welkstadien, die man makroskopisch unter- 
scheiden kann und mikroskopisch und mikrochemisch unterscheiden muß, 
aber kein „vorübergehendes‘ und ,,konstantes‘‘ Welken, es sei denn, 
den Bezeichnungen werde ein physiologischer Sinn nicht beigelegt. 


B. Ökologische Messungen. 
IV. Tagesgang der gemessenen Faktoren. 


1. Ökologische und soziologische Charakterisierung. 

Die Fortschritte der Soziologie der letzten 20 Jahre geben dem Öko- 
logen Mittel in die Hand, zweckmäßig vorzugehen, zielbewußt zu arbeiten. 
Er lernt Gruppen von Arten abgrenzen, die eine ähnliche Ökologie auf- 
weisen; er lernt die typische Gesellschaft kennen; er kennt die soziolo- 
gische Wertigkeit der Arten und beschränkt deshalb seine Hauptunter- 
suchungen auf die wichtigsten unter ihnen. 

Nachstehende Untersuchung liefert einige Beiträge zur Wasseröko- 
logie dreier einheimischer Pflanzengesellschaften. Eine eingehende oder 
gar abschließende Behandlung auch nur für die vorliegenden Bestände 
war bei der notwendigen methodisch-physikalisch-physiologischen Grund- 
legung nicht möglich. Es handelt sich um weitverbreitete Gesellschaften 
(oder Gesellschaftsverbände) des Alpenvorlandes: Fagetum (Buchenwald), 
Brometum (Trockenwiese) und gedüngte Wiese (Fettmatte). 
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Die zur Untersuchung herangezogenen Bestände dieser Gesellschaften 
befinden sich in nächster Nähe meines Laboratoriums in Spiez am Thuner- 
see (Berner Oberland), am sog. Spiezberg, in etwa 640 m Meereshöhe. 
Der Spiezberg bildet einen felsigen Rücken (Lias- und Rhätkalke), der 
West-Ost streicht, nach Norden steil in den Thunersee abfällt, dort wie 
auf dem Kamm mit Buchenwald bedeckt ist, nach Süden hin einen Hang 
von etwa 30° Neigung bildet, der von Trockenwiesen und neuerdings 
wieder zum Teil von Reben bedeckt ist. Das Laboratorium und meine 
meteorologische Station liegen in der Mitte dieses Südhanges. An seinem 
Fuß liegt die Fettmatte, in der Nähe des Kammes der Brometum-Bestand, 
auf dem Gratplateau, etwa 30 m vom Waldrand entfernt, der unter- 
suchte Fagetum-Ausschnitt. 

Diese Lage brachte es mit sich, daß Fettmatte- und Buchenwald- 
bestand in relativ trockener Fazies vorlagen. Der Trockenmattebestand 
ist ein nach den Rändern zu wenig homogenes und relativ junges Asso- 
ziationsfragment (vor etwa 40—50 Jahren noch offenes Rebland), in 
dem Bromus erectus, oder stellenweise auf felsigerem Grund Salvia pra- 
tensis dominieren. Von der Wiedergabe soziologischer Aufnahmen kann 
bei der orientierenden Natur der Untersuchungen abgesehen werden. 

Über die Eigenschaften der Böden in bezug auf das Wasser geben 
die Abb. 12 und 13 Anhaltspunkte. Saugkraftmessungen sind für den 
Waldoberflächenboden leider noch nicht ausgeführt. Der Waldboden in 
15 cm Tiefe und der Fettmatteboden dürften nur wenig vom Brometum- 
Boden abweichende Saugkraftkurven ergeben. Die Bodentiefe überschritt 
im Brometum selten 15 cm. Die Wassergehaltsuntersuchungen der Fett- 
matte, die den Messungen der Abb. 12 parallel ausgeführt wurden, 
ergaben in 15 cm Tiefe Wassergehalte zwischen 30 und 40% des Trocken- 
gewichts, in 2 cm Tiefe auch nach trockenen Tagen 1—5% mehr (geringe 
Schwankungen!). Die Wasserkapazität (Wassergehalt nach Sättigung 
und Abtropfenlassen des natürlichen, gewachsenen Bodens; s. z.B. 
BurGER 1922) beträgt in Prozent des Trockengewichts (eingeklammert 
in Volumenprozent des gesättigten Bodens): 

Brometum Fagetum 2cm Fagetum 15cm Fettmatte 
41,1 (47,2) 126,6 (55,0) 46,6 (46,2) 55,1 (51,0) 
1,15 0,43 0,99 0,93 

Die zweite Zeile gibt den Wert des Volumengewichts in g/ccm 
(trockener Boden) und hebt deutlich die ‚Schwere‘ des Brometum- 
Bodens hervor (sandige und lehmige Bestandteile; zum Teil auch 
Wirkung der alljährlichen starken Austrocknung, bestehend in einer 
teilweisen Vernichtung der Krümelung und Hemmung der Boden- 
lebewesen; geringster Humusgehalt). 

Der äußerst nasse Sommer 1931 verhinderte ausgiebige Beobach- 
tungen über die Welkerscheinungen in freier Natur. Auch die Tran- 
spirationswiderstandsuntersuchungen im Freien wurden stark beeinträch- 
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tigt, so daß neben zahlreichen Kobaltpapiermessungen, die hier nicht 
mitgeteilt werden sollen, für jede Gesellschaft nur eine einzige vollstän- 
dige Schönwettertagesmessung wiedergegeben werden kann. 


2. Tagesmessung im Brometum- Bestand. 

Ökologische Transpirationsuntersuchungen sollten immer mit so vielen 
Haupt- und Nebenmessungen ausgeführt werden, daß ein einzelner Beob- 
achter dazu nicht genügt. Daß aber bei richtiger Einteilung der Arbeit 
auch ein einzelner eine große Zahl von Messungen ausführen kann, soll 
folgende Tagesmessung im Brometum-Bestand vom 10.10.31 zeigen. 
Nur für diese Messung werden die Versuchsprotokolle fast vollständig 
wiedergegeben. 

An Nebenmessungen wurden folgende durchgeführt (ungefähr jede 
halbe Stunde): Lufttemperatur mit Schleuderthermometer ; Luftfeuchtig- 
keit gleichzeitig mit stark hin- und herbewegtem feuchtem Thermometer ; 
Strahlungsintensität der Sonne mit zwei Schwarzkugelthermometern 
(kugeliges Quecksilbergefäß) in Erdachsenrichtung etwa 30 cm über dem 
Erdboden, das eine in der Sonne, das andere durch einen kleinen Papp- 
deckel an Drahtarm abgeschattet ; Temperatur und relative Feuchtigkeit 
der bodennahen Luftschicht mit einem am Boden liegenden (zur Ab- 
lesung aufgenommenen) und durch ein schmales senkrechtes Brett ab- 
geschatteten LAMBRECHTschen Polymeter; die Bodentemperatur in 2 cm 
und 15 cm Tiefe; Verdunstung von zwei Livingston-Zylinderatmometern, 
beide senkrecht gestellt und mit einfachen geeichten Glasröhren als 
Büretten eingerichtet, das eine in der Sonne, das andere im Schatten 
des genannten Brettes (Verdunstungsfläche etwa 30 cm über dem Boden); 
notiert wurden zudem die Bewölkung in Zehnteln, die Windrichtung und 
die geschätzte Windgeschwindigkeit in m/sek (Tabelle 17). 

Meinen meteorologischen Beobachtungen entnehme ich folgende Angaben über 
das Wetter der Versuchstage: Am 5., 6., 8. und 9. Okt. war die Sonnenscheindauer 
maximal. Am 7. 10. war der Himmel den ganzen Tag bedeckt und es fiel in den 
Abendstunden eine Regenmenge von 4 mm, die aber kaum merklich in den Boden 
eindrang, da seit dem 23.9. kein Regen gefallen war (damals auch nur 4,6 mm; 
der letzte ausgiebige Regen am 12./13. 9. mit 35 mm). Deshalb sind die 
Verhältnisse am 10. 10. als für unsere Gegend ordentlich extrem zu bezeichnen. 

Die Messung der Blatt-Temperaturen ist im allgemeinen recht schwie- 
rig. Mit dem Quecksilberthermometer (zylindrisches Gefäß, dünnes Glas) 
können nur dort einigermaßen zuverlässige Messungen ausgeführt werden, 
wo reichliche Blattmassen zur Verfügung stehen. Durch reichliches 
Streichen und Rollen des Thermometers auf den Blättern und zwischen 
ihnen bei augenblicklicher Abschattung durch den Kopf des Beobachters 
erreicht man eine feste Einstellung, die auf alle Fälle nicht zu hoch ist, 
wenn man die Beeinflussung durch Handnähe vermeidet (Tabelle 18). 
(Die Wirkung der Reibungswärme liegt innerhalb der Fehlergrenze solcher 
Messungen!) 
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Tabelle 17. 
Meteorologisch-klimatische Messungen im Brometum-Bestand (10.10.31). 
Die für die Atmometer angegebenen Zahlen bedeuten den Stand an der Bürette 
in Kubikzentimeter; Fettdruck heißt Wiederauffüllung auf die Marke 0 ccm sofort 
nach der Ablesung. 















































Be- Lutt 1,5 m |„Schrasz, | Atmometer | nodenna | „Boden; , 
Zeit wöl- Wind 

kung} m/sek Feuch- RF 

/10 Temp.| tes So Sch | So Sch | Temp. %, “| 2 cm 15 cm 

Therm. “ 

0850 | 0 01 13,8 | 11,0 | 33,5 | 18,4 | 2,20 | 1,70 | 14,4 | 82 | 16,3 | 14,0 
6920 | 0 O 0—1 112,4 10,8 | 36,3 | 20,7 | 2,76 | 1,99 | 16,6 | 64 | 18,8 | 13,8 
0950 | 0 O 0—1 1 13,1 | 11,5 | 37,9 | 22,9 | 3,53 | 2,30 | 17,0 | 60 | 20,5 | 13,8 
1020 | 0— O0— ]15,5 | 12,9 | 39,9 | 23,4 | 4,38 | 2,61 | 20,5 | 53 | 25,2 | 14,0 
1050 | 0— | N 0—1] 16,3) 13,4 | 41,5 | 24,5 | 5,48 | 3,08 | 21,0 | 48 | 25,8 | 14,2 
1120 | O— | NO 0—1 | 15,2 | 12,7 | 43,2 | 26,3 | 1,13 | 0,63 | 21,6 | 48 | 28,5 | 14,7 
1150 | O— | NO 0—1 | 16,5 | 13,7 | 44,5 | 28,6 | 2,43 | 1,30 | 23,9 | 42 | 28,8 | 15,2 
1310 |} 0—1| O1 20,5 | 15,2 | 46,7 | 30,2 | 6,50 | 3,30 | 27,3 | 36 | 37,2 | 16,7 
1340 | 0— O 0—1 | 20,5 | 16,7 | 46,2 | 30,5 | 1,60 | 0,91 | 27,5 | 34 | 38,5 | 17,7 
1410 | 0— O 0—1 | 20,5 | 15,6 | 45,2 | 29,8 | 3,32 | 1,91 | 26,9 | 38 | 37,3 | 18,5 
1440 | O— | W 0—1 | 20,3 | 14,9 | 44,1 | 29,0 | 4,98 | 2,94 | 25,7 | 38 | 39,7 | 18,5 
1510 | O— | W 0—11] 19,8 | 15,0 | 41,8 | 27,8 | 6,85 | 4,06 | 25,3 | 38 | 33,0 | 18,8 
1600 | 1 W 0— 120,0 | 14,9 | 37,7 | 26,1 | 2,10 | 1,38 | 23,8 | 40 | 33,7 | 20,5 
1635 | 2 W 1 18,5 | 14,1 | 32,3 | 23,3 | 3,46 | 2,31 | 20,2 | 51 | 29,6 | 18,8 
1705 | 2 W 1-2 | 16,9 | 12,5 | 18,3 | 17,7 | 4,28 | 2,93 | 16,2 | 60 | 25,5 | 18,7 
1735 | O— | W 1-2 115,0 | 11,7 | 15,0 | 15,0 | 4,75 | 3,39 | 13,3 | 79 | 23,0 | 18,7 
1805 | 0 0 14,7 | 11,6 | 12,0 | 12,1 | 5,00 | 3,62 | 10,1 | 93 | 19,6 | 18,3 


Tabelle 18. Blatt-Temperaturen von Salvia pratensis 8, Bromus erectus B, 
Daucus Carota D (10. 10. 31). 


Art | 0855 | 0925 | 1000 | 1105 | 1130 | 1200 | 1315 | 1425 | 1500 | 1525 | 1605 | 1710) 1755 















































S | 17,0 | 17,5 | 20,6 | 22,3 | 23,8 | 27,8 | 29,7 | 31,8 | 28,1 | 26,3 | 23,5 | 15,2| 12,3 

B | 16,3 | 16,9 | 18,2 | 21,3 | 23,3 | 25,6 | 28,5 | 29,8 | 27,1 | 25,6 | 22,8 | 15,3] 12,7 

Di —|]—|]—]—] — [19,7] 22,3] — | 21,3} — | 20,3 | 16,3) 12,0 
Tabelle 19. 


Lufttemperatur und Feuchtigkeit am Waagestandort (10. 10. 31). 
Sättigungsdefizit SD (fT = feuchtes Thermometer). 


Zeit | 0915 | 0945 | 1010 | 1035 | 1110 | 1135 | 1212 | 1330 | 1430 | 1600 | 1630 | 1715 | 1800 















































t [11,7 | 11,7 | 12,9 | 13,4 | 14,6 | 16,6 | 17,9 | 20,0 | 20,5 | 19,5 | 19;2 {16,3 115,1 
fT | 10,1 | 10,1 | 10,9 | 11,1 | 11,8 | 13,5 | 13,6 | 14,6 | 14,8 | 14,0 | 14,7 |12,4 |11,9 
SD | 1,84 1,84 2,38) 2,77| 3,48| 4,09 5.84 7,15| 8,30] 7,75| 6,37) 5,04] 4,01 


Die Bungesche Reiseprobierwaage mit Luftdämpfung wurde im 
Schatten eines Gebüsches, etwa 5 m vom Bestand weg, aufgestellt. Die 
Blatter blieben bei diesem Versuch auf der Waage bei gehobener Vorder- 
wand, da die Widerstandsbestimmung im Vordergrund stand und selbst 
in unserem Klima an sonnigen Standorten die Blatt-Temperatur nicht der 
Lufttemperatur gleichgesetzt werden darf (vgl. meine Blatt-Temperaturen 
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mit den Temperaturen der bodennahen Luftschicht, Abb. 17). [Die 
SeyBoLDschen Widerstandswerte an ägyptisch-arabischen Wüstenpflan- 
zen (1930) sind sicher wesentlich zu klein.] Die Blätter hingen meist 
senkrecht; das Eindringen eines Luftzuges in das Waagegehäuse war 
natürlich nicht ausgeschlossen, weshalb Widerstandsbestimmungen am 
besten in einem geschlossenen Laboratorium ausgeführt würden. Da die 
Lufttemperatur- und Feuchtigkeitsverhältnisse am Waagestandort nicht 
mit denjenigen am Pflanzenstandort identisch sein konnten, war hier 
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Abb. 17. Die Temperaturverhältnisse im Brometum am 10.10.31. Ausgezogene Kurven: 
Boden B in 2 cm und 15 cm Tiefe; gestrichelte Kurven: Luft L 2 cm und 1,5 m über dem 
Boden; punktierte Kurven: Blatt-Temperatur; S Salvia pratensis; D Daueus Carota. 


eine besondere Psychrometermessung notwendig (Tabelle 19), die als 
Grundlage für die Bestimmung der Konzentrationsdifferenz C diente. 

Der Transpirationsversuch wurde mit 2—3 Blättern gemeinsam aus- 
geführt und dauerte jeweils nach Bedarf 2—5 (selten bis 9) Min. 
(Tabelle 20). Zwischen 12 und 15 Uhr wurden vier Arten einem mehr- 
mals wiederholten Transpirationsversuch unterworfen zur Feststellung 
der Zuverlässigkeit der übrigen Messungen. Daucus Carota ergab bei 
einem Anfangsgewicht von 1426 mg folgende Reihe der Gewichtsab- 
nahmen in je 4 Min.: 45,7; 46,0; 34,1; 32,6; 25,6; 23,3; 16,5 mg. Salvia 
pratensis ergab bei 1653 mg Anfangsgewicht in je 2 Min.: 26,3; 24,7; 
24,6; 23,4; 20,0; 18,2; 17,6; 16,6; 14,9 mg. Bromus erectus zeigte in 
4-Minutenversuchen (324 mg): 4,8; 3,7; 3,6; 3,0; 2,0 mg. Bei einer Ver- 
suchsdauer von 41/, Min. ergab Rubüs thyrsoideus (966 mg): 29,3; 20,8; 
12,7; 6,7 mg. Daraus folgt, daß für eine größere Gruppe meiner Arten 
die gewählte Versuchsdauer gut zulässig ist. Bei Rubus dürfte die meist- 
gewählte Zeit von 2 Min. sogar noch etwas zu lang sein. Bei Bromus 
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(wohl auch bei Arrhenatherum) muB die Zeit entschieden unter 4 Min. 
gewählt werden; das ist ohne Vergrößerung der Blattmasse nicht mög- 
lich, was zu Schwierigkeiten der raschen Montierung auf der Waage fiihrt. 

Am SchluB jedes Versuches wurden die Blatter in eine Blechbiichse 
gelegt und noch gleichen Tages im Laboratorium zur Aufsättigung in 
verschlossene Blechbüchsen in Wasser eingestellt. Das Sättigungsgewicht 
und die Blattflächen (Planimeter) wurden gewöhnlich am 2. Tage 
bestimmt. Die Blatter wurden in Papiertiiten getrocknet und zu einer 
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Abb. 18. 1. Die Insolation am 10. 10. 31 in cal/qem-Min. (in der Abb. steht irrtümlicherweise 
Sec.) (ausgezogene Kurve I); M mittlerer Ortsmittag. 2. Das Verdunstungsklima im Brometum 
am 10.10.31. Gestrichelte Kurven: Sättigungsdefizit in g/cbm in 2 em und 1,5 m Höhe. 
Punktierte Kurven: Evaporation; Livingstonzylinder in der Sonne So und im Schatten Sch. 


evtl. Trockengewichtsbestimmung aufgehoben. Wassergehaltsdefizite 
und Blattflächen in Tabelle 20. 

Eine ausführliche graphische Darstellung aller Messungen, wie sie 
allein eine richtige Auswertung erlaubt, kann raumeshalber nicht wieder- 
gegeben werden. Abb. 17 und 18 geben die klimatischen Messungen 
zum Teil direkt, zum Teil ausgewertet wieder. Die Auswertung der 
Schwarzkugelthermometerbeobachtungen soll an anderer Stelle mitge- 
teilt werden. Abb. 19 gibt die Messungen an einer unter Wassermangel 
stark leidenden Art (Anthyllis Vulneraria) wieder; in den späteren Vor- 
mittagsstunden begannen die Blatter zu welken und erreichten nach- 
mittags den ,,Schlamp‘‘-Zustand (S. 128). Im Gegensatz dazu veran- 
schaulicht Abb. 20 die Verhältnisse für eine Art (Salvia pratensis) mit sehr 
ausgeglichener Bilanz. Bei beiden Arten sind die Transpirationskurven 
nicht direkt beobachtet, sondern auf Grund der Blatt-Temperaturen, 
der Dampfdruckverhältnisse am Pflanzenstandort und des Blattwider- 
standes berechnet. Diese Umrechnung ist ein gewiB nicht immer ganz 
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einwandfreier Notbehelf für fehlende Messungen, die bei Zusammen- 
arbeit zweier Beobachter auch zu beschaffen wären. Ich bin überhaupt 
der Auffassung, daß in Zukunft der Ökologe nicht fragen darf: Wider- 
standsmessung oder Transpirationsmessung; es handelt sich im allge- 
meinen darum, Widerstands- und Transpirationsmessungen auszuführen. 
Nach dem auf S. 123 dargelegten Verfahren sind schließlich auch die 
Bilanzverhältnisse untersucht ufid in der ZufluBkurve Z dargestellt worden. 

Bei Vergleich aller Messungen lassen sich unter anderem folgende 
Ergebnisse festhalten: 


Tabelle 20. Zusammenstellung der Widerstands- und Wassergehalts- 
defizitbestimmungen an Pflanzen aus dem Brometum-Bestand. 
C= ann rar Blatt/Luft in g/cbm. z = Versuchs- 
dauer in Minuten. v = Tr nge in Milligramm. F = Fläche beider 
Blattseiten inQuadratzentimetern. ou = Sattigungsgewicht der verwendeten Blatter. 
w = Widerstand von 1 qcem Blattfläche (Formel S. 54). w, = Widerstand von 
1 g Blattsättigungsmasse (Formel S. 125). WD = Wassergehaltsdefizit in Prozenten 
des Sattigungsgewichts. O = mittlere Oberflächenentwicklung F/G, in qem/g. 




















Zeit Cc z v F Gs w Ws WD 

Anthyllis 0859 | 1,90 | 4,0 3,3 | 32,1] 502,3 | 5,241 0,082| 8,7 
Vulneraria 1007 | 2,25 4,0 2,2 56,8 | 824,2 | 16,8 | 0,243 | 16,2 
O = 67 1106 | 3,35 | 5,0 1,3 | 59,2| 854,8 | 56,1 | 0,808 | 22,8 
1302 | 7,25 | 6,0 2,3 | 47,7| 709,3 | 69,0 | 1,027 | 27,0 

1427 | 8,30 5,0 1,8 45,3 | 673,8 | 80,5 | 1,200 | 32,8 

1610 | 7,40 9,0 3,7 40,5 601,6 | 53,7 | 0,800 | 36,0 

1708 | 5,15 4,0 1,8 41,2| 612,5 | 32,6 | 0,496 | 26,8 

0700 23,6 

Salvia 0935 | 1,80 | 3,0 | 21,0 | 191,0 | 2450,3 | 3,50 | 0,046 | 7,7 
pratensis 1035 | 2,85 3,5 26,0 | 147,2 | 1689,0 | 4,08 | 0,048 7,8 
O = 85 1135 | 4,10 2,5 21,5 | 140,3 | 1546,0 | 4,91 | 0,055 5,7 
1334 | 7,80 | 2,0 | 26,3 | 166,0 | 1751,0 | 7,90 | 0,081 5,0 

1510 | 8,30 | 1,0 | 17,8 | 146,4 | 1694,0 | 5,27 | 0,059 | 9,3 

1646 | 5,80 | 1,5 | 11,9 | 106,7 | 1354,8 | 5,73|0,070| 6,6 

1736 | 4,55 2,0 8,8 | 119,7 | 1444,0 | 8,90 | 0,104 3,0 

0700 8,0 

Bromus erectus | 0919 | 1,80 5,5 6,9 64,0! 531,2 | 5,45 | 0,045 6,0 
O = 115 1024 | 2,60 4,5 3,5 52,2 | 454,2 | 12,6 | 0,110 7,8 
1123 | 3,70 | 4,0 3,0 36,7 | 319,4 | 13,3 | 0,116 8,3 

1324 | 7,65 4,0 2,3 38,4 | 334,1 | 39,2 | 0,340 7,6 

1445 | 8,30 3,0 3,6 42,0 | 364,3 | 22,3 | 0,194 | 11,0 

1633 | 6,25 4,5 3,2 38,1 330,7 | 24,7 |0,215 | 13,6 

1727 | 4,70 2,5 2,8 57,3 | 498,1 | 17,0 | 0,148 7,6 

0700 1,9 

Daucus Carota | 1000 | 2,10 3,5 17,7 | 126,0 | 1079,0 | 3,72 | 0,032 | 10,8 
O = 119 1056 | 3,20 | 5,0 31,3 | 115,0 | 985,8 | 4,26 | 0,036 7,2 
1156 | 5,00 | 4,0 | 37,0 | 74,0 | 624,7 | 2,9 | 0,025 | 6,8 

1420 | 8,30 | 3,5 | 23,0 | 82,0] 683,0 | 7,92 0,066 | 7,2 

1552 | 7,85 | 3,0 | 29,7 | 99,5 | 842,0 | 6,08 | 0,051 | 6,5 

1702 | 5,35 4,0 19,4 85,0 | 712,2 | 6,93 | 0,058 4,7 

1757 | 4,05 6,0 5,4 74,5 | 625,6 23,7 | 0,199 3,6 

0700 | 8,8 
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2. Abb. 18 zeigt, wie verschieden die Verdunstungsbedingungen in 
bodennaher Luftschicht und 1,5 m darüber sind. Sie zeigt aber auch, wie 
verschieden selbst die Evaporation bei besonnten und nichtbesonnten 
Objekten ist (selbst bei weißen Atmometerzylindern!). 

3. Atmometer liefern meines Erachtens nur bestimmte Orientierungs- 
werte für das Verdunstungsklima. Dem Ökologen können sie aber viel- 
leicht (nach ausführlicher Prüfung) ein wertvolles Hilfsmittel werden 
zur Beurteilung der Wind- und Turbulenzverhältnisse der Luft (gute 
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Abb. 19. Anthyllis Vulneraria. 10.10.31. Auf 1 g Sättigungsgewicht bezogene Kurven 
des Widerstandes ws, der Transpiration v, des Zuflusses Z, des Wassergehaltsdefizits WD 
in Prozenten. 


Übereinstimmung meiner Windschätzungsbeobachtungen mit der Eva- 
poration!). 

4. Wie wirksam Wind und Turbulenz sind, zeigt folgendes: Trotz 
der ganz verschiedenen Temperaturen und Sättigungsdefizite ist die 
absolute Feuchtigkeit in Bodennähe und 1,5 m darüber praktisch gleich 
(etwa 10 g/cbm). Das ist bei der doch beträchtlichen Verdunstung der 
Vegetationsdecke nur dann möglich, wenn die gegenseitige Durchmischung 
stets gut ist, aber doch nicht so rasch vor sich geht, daß die Erreichung 
größerer Temperaturunterschiede ausgeschlossen ist. 

5. Bei den zehn untersuchten Arten ist im Mittel der Zufluß gleich 
der Transpiration: nachts bis frühmorgens; etwa 0930; etwa 1145; etwa 
1445. 

Zufluß kleiner als die Transpiration: negative Bilanz: 

a) Frübmorgens bis 0930: offene Spalten, extremer werdende Be- 


dingungen. 
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b) 1145 bis 1445: extreme Verdunstungsbedingungen, ZufluBschwierig- 
keiten. 

Zufluß größer als die Transpiration: positive Bilanz: 

a) 0930 bis 1145: Folge der ersten Widerstandserhöhung und In- 
betriebsetzung kraftiger Wurzelsaugung. 

b) 1445 bis nachts: Folge der Widerstandssteigerung und Abnahme 
der Schärfe der Verdunstungsbedingungen. 

6. Bei Zuflußschwierigkeiten finden sich folgende Modifikationen: 





PE 2 / 








m = 0 <>" * 05 
Tt | a 
dh 10 na ni da 48 47 a 


Abb. 20. Salvia pratensis. 10.10.31. Auf 1 g Sättigungsgewicht bezogene Kurven des 
Widerstandes ws, der Transpiration v, des Zuflusses Z, des Wassergehaltsdefizits WD 
in Prozenten. 


























a) Trotz Widerstandserhöhung kein vormittaglicher Zuflußüberschuß. 

b) Das Bilanzgleichgewicht stellt sich nachmittags später, etwa eine 
Stunde vor Sonnenuntergang, ein. 

c) Folge davon: negative Bilanz von frühmorgens bis in den späten 
Nachmittag, hohe Defizite, Welken; positive Bilanz nur abends und 
nachts. Kleiner Assimilationsabschnitt in den frühen Morgenstunden. 
Beispiel: Silene nutans und besonders Anthyllis Vulneraria. 

7. Uberwiegend photoaktive Spaltenreaktion bei guter Wasserver- 
sorgung; starke SchlieBbewegung nach Sonnenuntergang bei Daucus, 
Salvia, Medicago, Rubus, Hippocrepis, Arrhenatherum, Ranunculus. 

Starke hydroaktive SchlieBbewegung (STALFELT 1929) bei schlechter 
Wasserversorgung; starke mittägliche Widerstandserhöhung bei Anthyl- 
lis, Bromus, Silene, Hippocrepis, Arrhenatherum. 

8. Als Indizien für die Schwierigkeit des Wasserversorgung kann man 
hervorheben: 
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A. Wirkungen der schlechten Versorgung: 

a) Das maximale Wassergehaltsdefizit steigt (D,,). 

B. Reaktionen der Pflanze. 

b) Die Tagesschwankung des Wassergehaltsdefizits wird größer, wenn 
die Pflanze nicht mehr genügend regulieren kann (d). 

c) Der Maximalwiderstand der Pflanze wird hinaufgesetzt (Wax); 
sei es infolge vorübergehender oder dauernder Schwierigkeiten. 

d) Der Minimalwiderstand (w,,:,) wird vermutlich nur bei dauernden 
Schwierigkeiten merklich erhöht, ist aber so sehr vom Licht ahhängig 
und zugleich morphologisch bedingt, daß er an sich wenig aussagt. 

Wenn man ein Maß, einen Index, für die Schwierigkeit der Wasser- 
versorgung aufstellen will, berechnet man deshalb am besten das Produkt 
der Größen: 

S = Du-d- Winar- 

9. In der folgenden Tabelle 21 sind fiir die nach S geordneten Arten 
zusammengestellt: die Minima und Maxima des Flächenwiderstandes w 
und des gewichtsbezogenen Widerstandes w, zwischen 0900 und 1800; 
dabei sind die Minima gelegentlich etwas iiber die erste Morgenmessung 
hinaus extrapoliert; bei der Bestimmung der Maxima ist die abendliche 
Spaltenschlußwiderstandserhöhung nicht berücksichtigt. Ferner gibt die 
Tabelle die Extremwerte des Wassergehaltsdefizits WD und die Tages- 
amplitude d. SchlieBlich folgen noch der Quotient der extremen Flachen- 
widerstände w„ax/Wmin und der Index S. 


Tabelle 21. Zusammenstellung: Arten aus dem Brometum-Bestand 









































(10. 10. 31). 
w Ws wD w 
d max Ss 
Min. | Max.| Min. | Max. | Min. | Max W min 
1} Rubus thyrsoideus 3,0 8,4 | 0,038 | 0,106 2,0! 5,0] 3,0] 2,8 126 
2| Salvia i 3,4 7,9 1 0,044 | 0,081! 2,0] 9,0] 7,0] 2,3 497 
3] Daucus Carota 2,7 7,4 | 0,023 | 0,062} 3,5) 11,0] 7,5} 2,7 610 
4| Hi epis comosa | 2,2 | 16,3 | 0,034 | 0,255 | 5,5! 11,0] 5,5] 7,4 986 
5] Arr m el. 2,4 | 33,5 10,015 | 0,210! 1,0! 6,0] 5,0] 14,0] 1000 
6| Ranunculus bulbosus | 7,9 | 16,4 | 0,100 | 0,208 | 13,5 | 23,0} 9,5} 2,1] 3580 
7| Silene nutans 2,9 | 24,5 | 0,040 | 0,350 | 11,5 | 19,5] 8,0] 8,5] 3830 
8] Medicago sativa 5,2 | 17,7 | 0,050 | 0,170 | 20,5 | 28,5] 8,0] 3,4] 4040 
9! Bromus erectus 4,0 | 39,2 | 0,035 | 0,340 | 5,0 | 14,0] 9,0! 9,8] 4920 
10} Anthyllis Vulneraria | 4,4 | 80,5 | 0,065 } 1,200 | 8,5 | 36,5 | 28,0 | 18,3 | 82 200 


Es lassen sich vier Gruppen unterscheiden : 

A. Ohne alle Wasserversorgungsschwierigkeiten (Nr. 1). 

B. Kleine, doch noch leicht überwundene Schwierigkeiten (Nr. 2—5). 

C. GréBere Schwierigkeiten, leichtes Welken (Nr. 6—9). 

D. Sehr groBe Wasserversorgungsschwierigkeiten, starkes Welken 
(Nr. 10). Die Vergleichung der Indizes S setzt voraus, daB die Arten 
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in bezug auf die verwendeten Größen ähnlich eingestellt sind, was beson- 
ders bei ökologisch verschiedenen Artengruppen nicht der Fall zu sein 
braucht. 

Die Bedingtheit des Quotienten w„ax/Wmin von SEYBOLD (1930, 8.302) 
geht aus dieser Darstellung zur Genüge hervor. Ohne systematische 
Untersuchungen ist der Schluß auf xeromorphe oder nichtxeromorphe 
Struktur nicht zwingend. Man wird doch Arrhenatherum nicht als 
xeromorpher bezeichnen als Bromus, obwohl w„ax/Wmin größer ist. 


3. Tagesmessung im Fagetum-Bestand am 30. 6. 31. 

Über das Wetter der Vorversuchstage entnehme ich meinen meteorologischen 
Beobachtungen folgende Angaben: 

tem, dale "405 5 3 <5 6". 23. 24. 25. 26. 27. 28. 29. 30. 

Sonnenscheindauer/10 . . . 4 2 er: =: mes 9 

Regenmenge in Millimeter . 6,1 14,1 11,1 0 43 43 0 0 

Somit sind die folgenden Messungen unter giinstigen Wasserverhältnissen aus- 
geführt. 

Die Versuche sind wie die besprochenen Brometum-Versuche ange- 
stellt worden. Die Blätter wurden hier aber während des Versuches am 
Blattstandort in früherer Stellung aufgestellt. Der Nachteil dieses Ver- 
fahrens besteht darin, daß die Dauer nicht beliebig verkürzt werden 
kann. Sie wurde deshalb ganz allgemein auf 5 Min. festgelegt. Bei den 
meist nicht maximal geöffneten Spalten und den gemäßigten Licht- und 
Verdunstungsbedingungen dürften in dieser Zeit starke Schließbewe- 
gungen kaum eingetreten sein. Die Konzentrationsdifferenzen für die 


Tabelle 22. 
Meteorologisch-klimatische Messungen im Fagetum- Bestand (30. 6. 31). 
Sonne schwach leuchtend 1630—1815, nachher wieder voll. Die Atmometer- 
beobachtungen sind hier ausgewertet in ccm/Std. 









































Boden- 

Bewöl- u! Luft 1,5 m Atmometer Bodennah PR BER 

Zeit | kung m/sek Feuch- R.F 
/10 Temp.| tes Zeit | Evap. | Temp. co”) | 2cm | 15cm 
Therm. cem/Std. % 

0900 0 so 1 18,7 | 15,2 | 0915 | 0,62 | 18,6 | 86,0 | 15,0 | 14,0 
0930 0 SO 0—1 | 18,1 | 16,2 | 0952 | 0,45 | 19,0 | 80,0 | 15,2 | 14,1 
1015 0 0 19,1 | 16,1 | 1037 | 0,59 | 20,0 | 76,5 | 15,2 | 14,1 
1100 0 0 19,3 | 16,6 | 1130 | 0,91 | 19,0 | 81,5 — — 
1200 1 NW 1-2 | 21,0 | 17,7 | 1232 | 1,01 | 21,1 | 75,5 | 15,9 | 14,3 
1304 2 NW 1 22,6 | 18,4 | 1334 | 1,24 | 21,7 | 79,5 | 16,3 | 14,5 
1404 2 NW 1-2 | 23,3 | 18,1 | 1432 | 1,56 | 22,6 | 71,5 | 16,4 | 14,5 
1500 3 NW 1-2 | 23,0 | 18,0 | 1530 | 1,54 | 22,4 | 72,5 | 16,3 | 14,5 
1600 8 NW 1 23,3 | 17,9 | 1632 | 1,54 | 22,6 | 68,5 | 16,2 | 14,7 
1704 8 NW 0-1 | 23,3 | 17,6 | 1732 | 1,34 | 23,1 | 64,5 | 16,2 | 14,7 
1800 7 0 23,1 | 17,6 | 1828 | 0,72 | 22,6 | 66,0 | 15,3 | 14,7 
1855 2 0 23,5 | 17,7 21,9 | 77,0 | 14,7 | 14,8 
0615 0 — 15,4 } 13,9 15,5 | 88,0 | 14,5 | 14,0 
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Widerstandsberechnung wurden auf Grund korrigierter Polymeterbeob- 
achtungen eingesetzt (10cm über dem Boden). Eine Korrektion war 


Tabelle 23. Zusammenstellung der Widerstands- und Wassergehalts- 
defizitbestimmungen im Fagetum-Bestand am 30. 6. 31. 
i wie in Tabelle 20. 



































Zeit Cc z v F Gs w Ws wD 

M, nr vesca | 0949 | 6,4 | 5,0 5,6 | 97,2] 507,9 | 40,3 | 0,211 | 2,50 
= 217 1135 | 6,2 | 5,0 | 13,2 | 130,5] 554,3 | 22,4 | 0,095] 3,70 
1336 | 6,4 | 5,5 8,5 | 99,4! 431,0 | 30,6 | 0,133] 7,00 

1504 | 7,7 | 5,0 8,2 | 100,4! 472,4 | 36,6 | 0,166 | 4,35 

1636 8,4 | 5,0 99 |129,1} 696,7 | 41,1 | 0,194! 6,06 

1754 | 10,3 | 4,0 5,0 | 120,0! 500,5 | 74,3 | 0,435 | 8,03 

0615 4,83 

Hedera Helix | 0952 6,6 | 5,0 4,9 | 85,6] 675,0 | 41,8 | 0,330 | 1,70 
O = 129 1142 4 | 5,0 4,5 | 77,81 597,9 | 40,5 | 0,311 | 3,35 
1340 5 | 6,0 5,4 | 67,6] 545,2 | 36,3 | 0,293 | 2,86 

1506 7,7 | 5,0 4,9 | 50,4! 382,1 | 29,6 | 0,235 | 2,43 

1638 8,6 | 5,0 1,9 | 62,6] 518,5 | 106 | 0,880 | 2,66 

1812 | 10,2 | 5,0 1,5 | 62,3] 440,0 | 159 1,12 | 2,49 

0615 1,48 

Rubus serpens | 1052 | 4,7 | 5,5 | 10,8 | 99,2] 492,6 | 17,2 | 0,085 | 2,60 
O = 169 6,2 | 5,0 | 12,0 | 92,5! 520,7 | 17,4 | 0,098 | 4,30 
1417 7,5 | 5,0 9 72,71 370,5 | 22,1 | 0,112 | 3,73 

1555 7,4 | 5,0 | 18,9 | 121,5] 882,3 | 17,9 | 0,130 | 4,42 

1719 | 10,1 | 5,0 2,2 | 48,5] 308,5 | 83,8 | 0,531 | 3,03 

0615 1,70 

Viola 1056 | 4,7 | 5,0 6,6 | 34,3] 194,3 8,8 | 0,050 | 3,10 
silvestris 1230 | 5,9 | 5,0 5,2 | 31,2] 192,1 | 12,9 | 0,080 | 4,70 
O = 173 1426 7,6 | 5,0 6,2 | 34,1] 197,1 | 15,5 | 0,090 | 4,04 
1602 7,4 | 5,0 3,8 | 28,2| 139,0 | 20,6 | 0,102 | 2,75 

1726 | 10,1 | 5,0 2,4 | 25,6| 165,2 | 40,4 | 0,261 | 2,27 

0615 2,08 

Prenanthes 1103 | 4,7 | 5,0 5,7 | 53,1] 253,8 | 15,8 | 0.076 | 1,65 
purpurea 1232 | 5,8 | 5,0 | 11,7 | 51,5) 233,6 9,4 | 0,042 | 1,70 
O = 208 1427 7,6 | 5,0 8,9 | 60,0! 265,2 | 19,1 | 0,084 | 2,34 
1604 7,4 | 5,0 | 10,5 | 56,4| 280,9 | 14,9 | 0,074 | 2,56 

1728 | 10,2 | 5,0 | 11,2 | 61,8| 319,8 | 23,1 | 0,120 | 2,06 

0615 1,97 

Anemone 1110 | 4,8 | 5,0 5,5 | 58,7] 490,0 | 18,5 | 0,155 | 1,30 
Hepatica 1233 5,7 | 5,0 | 10,5 | 74,3} 636,1 | 14,8 | 0,127 | 1,95 
O = 122 1429 7,6 | 5,0 5,6 | 36,8] 270,0 | 18,6 | 0,136 | 1,45 
1606 7,4 | 5,0 7,8 | 43,7] 342,9 | 15,5 | 0,122 | 1,54 

1729 | 10,2 | 5,0 5,0 | 73,1] 605,3 | 55,9 | 0,462 | 1,40 

0615 2,43 

Abies alba 1113 | 4,9 | 7,0 | 10,1 | 91,0] 1458,0 | 22,4 | 0,359 | 3,20 
O = 63 1315 5,5 | 5,0 5,8 | 61,3 | 1060,3 | 21,2 | 0,368 | 4,80 
1436 7,6 | 5,0 5,5 | 36,1] 569,4 | 18,6 | 0,293 | 5,62 

1613 7,6 | 5,0 3.1 | 79,1} 1204,9 | 72,8] 1,11 | 5,30 

1737 | 10,2 | 5,0 1,0 | 48,6] 754,0 | 186 | 3,89 | 3,88 

0615 4,31 








über den Wasserhaushalt der Pflanzen. 


Tabelle 23 (Fortsetzung). 








al Zeit | C 2 v F Gs We WD 
3 - Ilex 1122 5,2 5,0 4,1 33,0} 512,0 0,236 | 1,95 
Aquifolium 1317 5,6 5,0 4,3 36,1] 490,0 0,233 | 3,00 

0 = 70 1438 7,71 5,0 1,5 | 41,4] 592,1 1,13 | 2,06 

_ 1614 7,6 5,0 0,7 35,1] 517,4 2,10 1,89 
1739 0,2 | 6,0 0,6 | 29,9] 383,1 2,92 | 2,14 

= 0615 2,07 
Picea excelsa | 1124 5,3 5,0 3,7 41,0} 932,0 0,485 | 4,70 
O = 44 1319 5,6 5,0 1,0 | 53,0 | 1197,3 2,45 | 4,40 
1439 7 5,0 1,5 26,7 607,3 1,16 4,81 

1616 7,6 | 5,0 1,5 | 69,2 | 1570,4 2,99 | 5,27 

1741 0,3 6,0 1,3 50,2 | 1140,3 4,06 | 5,61 

0615 3,54 

Polygonatum | 0956 6,7 5,0 8,5 90,8 | 646,3 0,185 | 1,60 
multiflorum 1145 6,5 5,0 4,8 45,0 | 341,1 0,170 | 3,00 

O = 140 1343 6,6 5,0 7,2 44,0 | 317,3 0,108 | 1,58 
1507 7,7 5,0 12,0 | 45,7 | 380,6 0,092 | 1,76 

1639 8,5 5,0 5,2 | 41,1] 278,6 0,171 | 3,01 

1814 0,0 | 5,0 1,1 43,9 | 302,4 1,03 1,22 

0615 4,58 

Asperula odorata | 0959 6,8 5,5 5,2 52,1] 397,9 0,208 | 1,04 
O = 123 1148 6,5 | 5,5 8,0 | 39,5] 293,0 0,096 | 1,70 
1344 6,6 5,0 16,0 | 31,0] 217,0 0,033 | 2,80 

1503 7,7 | 10,0 4,3 | 41,8 | 341,6 0,458 | 2,49 

1640 8,6 | 5,0 3,5 56,2| 422,5 0,389 | 1,49 

1815 0,2 | 5,0 2,0 | 56,9} 393,1 | 1 0,751 | 1,17 

0615 0,71 

Brachypodium | 1007 6,9 5,5 4,8 37,0} 197,4 | 21,2 | 0,113 | 3,30 
silvaticum 1157 6,5 | 5,0 2,2 | 36,3 ,9 | 39,3 | 0,223 | 2,70 

O = 190 1352 7,0 | 5,0 4,9 | 34,1] 171,6 | 18,1 | 0,091 | 2,10 
1515 7,6 5,0 8,4 | 43,5| 247,6 | 14,8 | 0,084 | 1,30 

1652 9,2 5,3 4,6 24,7 112,0 | 19,8 | 0,089 | 1,75 

1822 0,1 5,0 2,6 | 20,2] 109,9 | 29,6 | 0,160 | 2,27 

0615 1,85 

Carex silvatica 1009 6,9 5,0 3,4 23,0 | 206,1 0,151 | 1,80 
O = 148 1159 6,5 5,0 3,3 23,8| 150,9 0,109 | 2,60 
1354 22 5,0 3,2 22,1 117,9 0,097 | 3,05 

1517 7,6 5,0 4,3 24,0 | 158,6 0,105 | 2,27 

1654 9,3 5,0 4,0 22,6 | 142,7 0,124 | 2,80 

1824 | 10,0 5,5 2,2 19,9| 131,8 0,247 | 2,20 

0615 5,52 

Melica nutans | 1011 6,9 | 5,0 1,3 | 23,0 77,9 0,150 | 2,05 
O = 268 1200 6,5 | 5,0 4,0 19,0 78,3 0,047 | 2,40 
1355 72 5,0 2,8 16,8 58,8 ‚056 | 2,04 

1518 7,6 5,0 2,6 13,7 54,3 0,060 | 1,50 

1656 9,3 5,0 3,6 14,3 57,3 0,055 | 1,22 

1825 | 10,0 | 5,0 1,3 13,5 48,0 0,139 nae 
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Tabelle 23 (Fortsetzung). 








Zeit c z v F G w Ws wD 
Fagus silvatica | 1042 5,9 | 5,0 2,8 | 104,4] 364,6 | 79,8 | 0,280 | 4,60 
O = 263 1220 | 6,5 | 5,0 4,3 | 166,5] 646,5 | 92,1 | 0,357 | 3,45 
1414 | 8,5 | 4,5 3,0 | 114,7 | 412,0 | 109 | 0,390 | 4,22 
1552 8,8 | 5,0 3,7 | 118,4! 474,0 | 105,4 | 0,423 | 4,67 
1717 | 10,5 | 5,0 2,6 | 111,8 | 408,3 | 169 | 0,619 | 3,91 

1834 | 9,5 | 6,0 2,0 | 93,8; 392,0 | 201 |0,839| — 


Mercurialis | 1049 | 4,7 | 5,0 3,0 | 36,4 | 235,8 7 1,16 
72 1222 | 6,2 | 5,0 4,1 | 37,2] 236,0 | 20,6 | 0,132 | 0,92 
= 169 1416 | 7,5 | 5,0 6,4 | 41,6) 260,2 | 18,1] 0,113 | 1,72 
1554 | 7,4 | 5,0 4,9 | 32,1| 194,3 9 1,54 
225,2 8 1,01 

0,91 


1718 | 10,0 | 5,0 2,5 | 35,9 
0615 





























môglich infolge von Parallelmessungen mit Polymeter und Psychrometer 
in 1,5 m Höhe. 
Als Blatt-Temperatur wurde die Lufttemperatur eingesetzt. Die 
26 Blatt-Temperaturmessungen zeigten allerdings nicht immer volle Über- 
einstimmung. Die erwartete Unterlufttemperatur (infolge von Verdun- 
stungsabkühlung) zeigte sich nicht. Die Blätter waren schon allein 
infolge des diffusen Lichtes auf Lufttemperatur oder bis zu etwa 1° 
darüber erwärmt; Blätter, die in den wandernden Sonnenflecken standen, 
waren bis zu 3° warmer als „beschattete‘‘ und wurden nicht zu Versuchen 
herangezogen. 
Die wesentlichen Messungen sind in den Tabellen 22 und 23 wieder- 
gegeben. Auf eine ausführliche graphische Darstellung wird verzichtet. 
Einige für die spezielle Auswertung verwendete Kurven sind in Abb. 21 


und 22 dargestellt. 
Ergebnisse. Diese Tagesmessung ist vor allem zur Bilanzuntersuchung 


ausgewertet worden: 

1. Sie ist von erhöhtem Interesse für die Methodik der Bilanzunter- 
suchung, weil die Brauchbarkeit der Srockerschen Methode der Wasser- 
gehaltsdefizitbestimmung klar dargelegt werden kann: 

a) Die SrooKkersche Methode gibt selbst die außerordentlich kleinen 
Wassergehaltsdefizite (WD) der Waldpflanzen mit aller wünschenswerten 
Schärfe wieder. Sogar Schwankungen von wenigen Zehntel-Prozenten 
(z. B. Mercurialis) ergeben Tageskurven, die mit denjenigen mehrprozen- 
tiger Schwankungen bei anderen Arten zeitlich so weitgehend überein- 
stimmen, daß an der Richtigkeit selbst dieser Zehntel-Prozentdifferenzen 
nicht gezweifelt werden kann. 

b) Daraus ziehe ich den Schluß, daß auch die Morgen- und die abso- 
luten Werte überhaupt nicht mehr ernstlich zu bezweifeln sind. 

c) Solange die Beziehung des Wassergehalts auf das Trockengewicht 
nicht gleich gute Übereinstimmung bei so kleinen Defiziten und so geringen 
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Blattfrischgewichten (selten über 1 g, häufig unter 0,5 g) ergibt, halte 
ich eine Prüfung der Werte der Aufsättigungsmethode durch trocken- 
gewichtsbezogene Wassergehaltswerte für unzulässig. Das Trocken- 
gewicht bildet ein MaB, das durch seine Kleinheit und Schwankung 
(Hygroskopizität) recht unsicher ist. 

2. Die Wassergehalisschwankung des Tages betrug bei den 16 unter- 
suchten Waldpflanzen (an einem einzigen, gar nicht extremen Versuchs- 
tag) 0,9—5,5% des Sättigungsgewichts. Die absoluten Werte schwank- 
ten zwischen 0,7 und 8,0%. Diese Befunde diirften das Ergebnis von 
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Abb. 21. Fagetum. 30.6.31. Widerstandskurven ws (dicke Linien) und Wassergehalts- 
defizitkurven WD in Prozenten (dünne Linien) für Fagus silvatica F (2m über dem Boden), 
Hedera Helix H und Asperula odorata A. Oben ist die Evaporation E eines Livingston- 
Atmometers eingetragen. 





























Yarp und Mason (Maxımov 1929, Fußnote von Yarp, 8. 226 [maxi- 
males Defizit 2,77%, Mittel 1,01% ]) eher erweitern, als daß ein Wider- 
spruch zu ihnen bestände. 

3. Eine vergleichende Analyse der WD-Kurven aller untersuchten 
Arten zeigt. 

a) Als Ursachen einer Bilanzveränderung kommen nur in Frage ver- 
änderte Verdunstungsbedingungen (in beschränkten Grenzen an der Eva- 
poration meßbar), Widerstandsänderung, Zuflußänderung. 

b) Ein Ansteigen des Wassergehaltsdefizits ist bei gleichbleibendem 
oder steigendem Widerstand und steigender Evaporation im allgemeinen 
als Evaporationswirkung zu deuten (Beispiel: Hedera, Abb. 21, 0952 bis 
1142; Rubus 1052—1223; Fagus 1414—1552 usw.). Bei steigendem 
oder gleichbleibendem Widerstand und gleichbleibender oder abnehmen- 
der Evaporation wird man aber auf vorübergehende Zuflußschwierig- 
keiten schließen müssen (Fagus, Abb. 21, vor 1042; Fragaria, Abb. 22, 
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1504—1636; Brachypodium 1515—1832). Bleibt aber die Evaporation 
fast konstant, während der Widerstand stark abnimmt, so muß die 
Defiziterhöhung durch die Widerstandsabnahme bedingt sein (Fragaria, 
0949—1135). 

Ein Sinken des Wassergehaltsdefizits kommt bei gleichbleibender oder 
steigender Evaporation oft fast ausschließlich durch Widerstandserhöhung 
zustande (Asperula, Abb. 21, 1344—1503; Ilex 1317—1438; Picea 1124 
bis 1319). Sie muß aber durch Zuflußsteigerung erklärt werden, wenn 
zu gleicher Zeit die Evaporation zu-, der Widerstand abnimmt oder 
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Abb. 22. Wie Abb. 21. F Fragaria vesca; C Carex silvatica; P Prenanthes purpurea. 








gleichbleibt (Hedera, Abb. 21, 1142—1340; Polygonatum 1145—1343; 
Melica 1200—1656). Denkbar wäre auch noch die alleinige Wirkung 
einer Evaporationsverminderung, doch ist sie infolge der gegen Abend 
gleichzeitigen Widerstandserhöhung in keinem Beispiel allein aufgetreten. 

4. Auf Grund dieser Analyse können wir den Tagesgang des WD 
der untersuchten Arten etwa folgendermaßen beschreiben: Alle Arten 
zeigen ein Ansteigen des WD in den Tagesstunden. Meist kommen zwei 
Kurvengipfel zur Ausbildung, der erste zwischen 1100 und 1300, der 
zweite zwischen 1500 und 1800. Der erste Anstieg kommt allgemein 
durch Evaporationssteigerung zustande, ist aber sehr häufig mit einer 
Widerstandsverminderung, selten mit Zuflußschwierigkeiten verbunden. 
Das Absinken ist bald ausgesprochen durch Zuflußsteigerung, bald durch 
Widerstandserhöhung, gelegentlich auch durch beide bedingt. Der zweite 
Anstieg ist durch weitere Evaporationssteigerung bei ungenügend nach- 
folgendem oder gar gehemmtem Zufluß zu erklären. Das Absinken in den 
Abendstunden ist eine offensichtliche Folge der Widerstandserhöhung 








on 
lie 


ler 


ERS 


er 


ve 


eme ek | 


u + 


über den Wasserhaushalt der Pflanzen. 147 


(und des abendlichen Spaltenschlusses), wird aber von der Evaporations- 
verminderung unterstiitzt. 

In zwei Fällen (Abies, Prenanthes) wurde ein Zusammenfallen der 
zwei Gipfel zu einem einzigen festgestellt, in zwei weiteren Fallen (Viola, 
Asperula) die Unterdriickung des zweiten Gipfels beobachtet (bei Viola 
durch stark gesteigerten ZufluB, bei Asperula durch starke nachmittäg- 
liche Widerstandserhöhung). 

Bei Abies, Prenanthes, Carex, Fragaria, Polygonatum, Anemone, Ilex 
zeigt das erhöhte Morgen-WD einen weiteren Gipfel des WD in den frühen 
Morgenstunden an, der bei den übrigen Arten vollständig zu fehlen 
scheint. 

5. Beim Betrachten dieser Erscheinungen erhält man den Eindruck, 
daß sie eine Folge einer gewissen Unabhängigkeit und Trägheit der Reak- 
tionssysteme (Widerstand und Zufluß) des Pflanzenkörpers sind. Man 
ist deshalb versucht, die genannten WD-Schwankungen als etwas ganz 
anderes aufzufassen als diejenigen des Brometum-Bestandes. Da aber 
in beiden Fällen die photoaktive Öffnungskomponente sehr stark be- 
teiligt ist, und da sehr schwer zu bestimmen ist, wann der Boden zufluß- 
hemmend in das Getriebe eingreift, halte ich die WD der gut bewässerten 























Tabelle 24. 
Zusammenstellung: Arten aus dem Fagetum- Bestand (30. 6. 31). 
w Ws wD iin 
d — 8 
Min. | Max.| Min. | Max. | Min. | Max Wain 
1} Mercurialis perennis | 17,2 | 21,5 | 0,108 | 0,135 | 0,9 | 1,8 | 0,9 | 1,25 35 
2] Prenanthes purpurea | 8,5 | 17,0 | 0,041 | 0,082 | 1,6 6 | 1,0 | 2,0 43 
31] Ilex Auen 10,0 | 17,5 | 0,100 | 0,25 | 1,3 | 2,4 | 1,1 | 1,8 46 
4| Anemone Hepatica | 14,0 | 19,5 | 0,115 | 0,160 | 1,3 | 2,4 | 1,1 | 1,4 51 
5| Melica nutans 11,3 | 45,0 | 0,042 | 0,168 | 1,2 | 2,4 | 1,2 | 4,0 129 
6] Viola silvestris ,2 | 15,9 | 0,036 | 0,092 | 2,1 | 4,9 | 2,8 | 2,6 218 
7| Rubus serpens 11,3 | 22 | 0,067 | 0,130 | 1,7 | 4,3 | 2,6 | 1,9 246 
8| Hedera Helix 27 |44 10,21 |0,34 | 1,5 | 3,3 | 1,8 | 1,6 259 
9] Brachypodium silvat. | 15,6 | 42,7 | 0,082 | 0,225 | 1,3 | 3,3 | 2,0 | 2,7 282 
10] Abies alba 10,1 | 22,0 | 0,160 | 0,35 | 3,2 | 5,7 | 2,5 | 2,2 313 
11| Asperula odorata 3,7 | 60 10,030 10,49 | 0,7 | 2,8 | 2,1 [16,2 352 
12] Polygonatum mult. |14 |28 10,100 [0,20 | 1,0 | 4,5 | 3,5 | 2,0 423 
13| Fagus silvatica 58 | 76 10,22 |0,38 | 2,4 | 4,7 | 2,3 | 1,7 424 
14 | Carex silvatica 14,5 | 23,7 | 0,098 | 0,160 | 1,8 | 5,5 | 3,7 | 1,6 483 
15] Picea excelsa 11 {110 10,25 | 2,50 | 3,5 | 5,5 | 2,0 {10,0 | 1180 
16 | Fragaria vesca 17,4 | 50 10,080 | 0,23 | 2,5 | 8,0 | 5,5 | 2,9 | 2200 




















Waldpflanzen als qualitativ den WD der Trockenmatte gleichwertig und 
berechne den in Tabelle 21 eingeführten Index S der Wasserversorgungs- 
schwierigkeit auch hier. Fiir den Vergleich dieser S-Werte mit denjenigen 
des Brometum-Bestandes ist die Beobachtung einzelner leicht angewelkter 
Blatter von Fragaria (an den gleichen Stécken und an anderen!) am 
folgenden Tage (späte Nachmittagsstunde) interessant. 


10* 
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4. Tagesmessung im Bestand der Fettmatte am 30. 7. 31. 


Zwei Tage vorher war ausgiebiger Regen gefallen (26 mm), so daß 
die Wasserversorgung als gut bezeichnet werden kann. Die Transpira- 
tionsversuche dauerten hier fast ausnahmslos 3 Min., da die Widerstände 
aller 15 Arten gleichmäßig und klein waren. Die Blätter wurden wie im 
Fagetum-Bestand frei an ihrem Wuchsort transpirieren gelassen. Zur 
Ermittlung der Konzentrationsdifferenz wurden systematisch durch- 
geführte Temperaturmessungen an den Blättern dreier Arten benützt; 
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Abb. 23. Blattwiderstand, Evaporimeterwiderstand und Wind im Freien. Fettmatte, 

30.7.31. R Ranunculus acer; T Trifolium pratense; S Schale (Durchmesser 6,87 cm, 

Höhe 7 mm, randvoll); A Livingston-Zylinder-Atmometer (verdunstende Oberfläche 65 qem). 

Am unteren Rand schätzungsweise Angaben der Windrichtung und Windgeschwindigkeit 
in m/sek. 


daraus wurde die Kurve des mittleren Blattsättigungsdruckes konstruiert. 
Dieses Verfahren ist das mindeste, was bei Versuchen in voller Sonne 
getan werden muß; es kommt der Wirklichkeit schon ordentlich nahe. 

Auf eine volle Wiedergabe der Tabellen wird hier verzichtet. Neben 
der zusammenfassenden Tabelle 25 soll nur auf einen interessanten Punkt 
hingewiesen werden, der in Abb. 23 dargestellt ist. Parallel zu den Tran- 
spirationsmessungen wurden Evaporimetermessungen durchgeführt im 
Sinne der auf 8.138 gemachten Bemerkung, wonach Atmometer zur 
Beurteilung der Wind- und Turbulenzverhältnisse der Luft herangezogen 
werden können. Die Aluminiumschale, die bei den Verdunstungsver- 
suchen so oft verwendet wurde, diente als freie Wasserfläche von mitt- 
lerer Blattgröße (37 qem). Sie wurde von Zeit zu Zeit zu einem 7-Minuten- 
versuch in Vegetationshöhe gebracht; vor und nach jeder Wägung wurde 
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die Wassertemperatur gemessen, so daß alle nötigen Größen zur Wider- 
standsbestimmung vorhanden waren, die deshalb um so interessanter 
war, weil die Widerstandswerte für „Ruhe‘ aus meinen Verdunstungs- 
messungen (vgl. Abb. 2 und 3) bekannt waren. Wie Abb. 23 zeigt 
(Kurve S), wurde der Ruhewert von etwa 3—4,5 CGS überhaupt nie 
erreicht; der Widerstand war fast durchwegs 2—10mal kleiner. Be- 
merkenswert ist die Übereinstimmung mit den schätzungsweisen Wind- 
beobachtuugen. 

Gleichzeitig wurde ein abgeschattetes Livingston-Zylinderatmometer 
abgelesen, das zum Unterschied von den anderen Tagesmessungen mit 
einem Quecksilberthermometer versehen war, dessen Gefäß in die Mitte 
des verdunstenden Zylinderteils hineinragte. Wenn man annimmt, daß 
die gemessene und für die Konzentrationsdifferenzberechnung verwendete 
Wassertemperatur im Zylinder in den Vormittagsstunden bei zunehmen- 
der Temperatur etwas unter der nur thermoelektrisch meßbaren Tempe- 
ratur der Verdunstungsoberfläche lag, in den Nachmittagsstunden bei ab- 
nehmender Temperatur eher darüber, so fallen die Konzentrationsdiffe- 
renzen und damit die Widerstände vormittags eher zu klein, nachmittags 
zu groß aus. Diese Überlegung zeigt uns, daß die systematische Ab- 
weichung der Atmometerwiderstandskurve (Abb. 23 A) von derjenigen 
der freien Wasserfläche nicht auf methodisch fehlerhafter Temperatur- 
messung beruhen kann. Ich schreibe die Ursache des verschiedenen Ver- 
laufs dem Umstande zu, daß die aufsteigenden Wärmekonvektionen des 
Bodens (auch der Wind) auf die senkrechte zylindrische Verdunstungs- 
fläche stärker einwirken als auf die waagrechte. Das Widerstandsver- 
hältnis Schale/Atmometer schwankte in diesem einzigen Tagesversuch 
zwischen 0,35 und 1,45, was als Beitrag zur Kritik der Evaporimeter- 
verwendung festgestellt sei. Es ist leicht einzusehen, daß die Schwankung 
noch größer werden kann, wenn man die Unterschiede in der Konzen- 
trationsdifferenz nicht durch Widerstandsberechnung ausschaltet und die 
Verdunstungsstromstärken vergleicht, daß zudem auch gewisse Wind- 
einflußdifferenzen durch die Sättigungskonzentration verwischt oder gar 
überkompensiert werden können. 

Trotz allen Einwänden gegen die „relative Transpiration“ können 
aber Evaporimeterwiderstandskurven eine gewisse Erklärung für Blatt- 
widerstandskurven liefern. Die Kurven für Ranunculus acer und Tri- 
folium pratense in Abb. 23 zeigen eine so auffallend ähnliche Gangtendenz 
mit den Evaporimeterkurven, daß man mindestens deren leichte Ände- 
rungen nicht unbesehen als Folgen einer Stomataregulation hinstellen 
darf. Da man nach den Darlegungen auf S. 94/95 wenigstens für weit 
geöffnete Spalten (und sehr kleine Widerstände wie die vorliegenden) 
wieder starke Transpirationsförderung durch Wind annehmen muß, ist 
eine derartige Korrelation sicher zu erwarten. Eine andere Tatsache 
zwingt mich aber dazu, diese Erscheinung hier als bestehend und nicht 
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nur scheinbar anzunehmen !. Nach eingehenden Untersuchungen wurde 
auf 8. 99 festgestellt, daß der Minimalwiderstand bei Ranunculus acer 
praktisch nicht unter etwa 7,0 CGS sinkt. Außer bei der nachmittäg- 
lichen und offensichtlich regulatorischen Widerstandserhöhung liegen in 
Abb. 23 alle Widerstandswerte wesentlich darunter. Ich halte mich zum 
Schluß berechtigt, daß das nur als Windwirkung zu erklären ist. Dann 
ist aber eine gewisse Korrelation mit den Evaporimeterwiderstandswerten 
selbstverständlich. Eine befriedigende Berücksichtigung durch die ,,rela- 
tive Transpiration‘ ist aber ausgeschlossen. 

Mit vollem Recht wird man diese Tatsachen gegen die beliebige Ver- 
wendung der Widerstandsformel ins Feld führen. Gegen die Widerstands- 
formel überhaupt können aber diese Tatsachen nicht gedeutet werden. 
Man muß vielmehr die Methodik danach richten. Man muß aber nach 
dem Zweck der Widerstandsmessung auch scharf scheiden zwischen 
physiologischer und ökologischer Widerstandsuntersuchung. Die physio- 
logische Widerstandsuntersuchung verfolgt den Zweck, die Verschieden- 
heiten der Außenfaktoren gänzlich zu eliminieren, um die Einstellung, 
die Reaktion der Pflanze auf die herrschenden Wasseraustauschverhält- 
nisse kennenzulernen. Das kann mit der Widerstandsformel nur 
geschehen im geschlossenen Laboratorium oder in einem genügend 
großen und winddichten Waagekasten. Die ökologische Widerstands- 
messung aber (so wie ich sie auf verschiedene Weise durchgeführt habe) 
bezweckt eine erste Orientierung über diese Einstellung, hat aber dar- 
über hinaus in der exakten experimentellen Ökologie einen Platz, dort 
nämlich, wo es sich darum handelt, in Verbindung mit der physiologi- 
schen Widerstandsmessung die Windwirkung auf die Transpiration in 
freier Natur messend zu verfolgen (wie es eben angenähert für Ranun- 
culus acer geschehen ist). Deshalb sollten in Zukunft bei eigentlichen 
Transpirationsuntersuchungen neben der bisherigen Messung der Transpi- 
rationsstärke am Blattstandort die ökologische und die physiologische 
Widerstandsmessung durchgeführt werden ; die ökologische erfordert eine 
gleichzeitige Messung der Blatt-Temperatur und Luftfeuchtigkeitsverhält- 
nisse, die physiologische im allgemeinen eine sofort nachher an anderen 
Blättern ausgeführte Transpirationsbestimmung im Laboratorium mit 
denselben Nebenmessungen (wenn nicht dasselbe Blatt bei außerordent- 
lich kurzfristigen Messungen verwendet werden kann, was ja vorzu- 
ziehen wäre). 

Die Untersuchung der Wassergehaltsdefizite ergibt bei den geprüften 
Fettmattearten eine zweigipfelige Kurve mit einer Einsenkung zwischen 
12 Uhr und 15 Uhr. Die Widerstandskurve zeigt ausgesprochene und 


1 Ähnliche Kurvenvergleiche werden in der Biologie oft viel zu unkritisch, rein 
gefühlsmäßig aus einer vorgefaßten Ansicht heraus durchgeführt. Die schönste 
Korrelation bedeutet noch lange nicht immer gegenseitige Bedingtheit (gute Bei- 
spiele im schlechten Sinn bei MIrTTMEYER 1931). 
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steil ansteigende Gipfel um 14 Uhr herum bei Ranunculus acer, Plantago 
lanceolata und maior, Taraxacum officinale, Medicago sativa (die wie 
Foeniculum keine Fettmatteart ist), Rumex obtusifolius, Galium Mollugo. 
Das gleichzeitig gemessene Foeniculum vulgare lieferte den kleinsten bei 
meinen Messungen überhaupt festgestellten Flächenwiderstand von 
w=0,79 CGS (bei der natürlich nicht gerade leicht zu ermittelnden Ober- 
flächenentwicklung von O = 44 qem/g). Nach den Messungen VassıL- 
JEVs (1931) in der Sandwüste Kara-Kum berechnet sich der minimale 


Tabelle 25. 
Zusammenstellung: Arten aus dem Bestand der Fettmatte (30. 7. 31). 
Nr. 2, 9, 14, 15 sind nicht für die Fettmatte charakteristisch. 












































w Ws wD almel s 
Min.|Max.| Min. | Max. | Min. | Max Wmin 

1] Heracleum Sphondylium | 2,3 | 5,3 | 0,025 | 0,056 | 3,8| 5,8] 2,01 2,2 61 
2] Foeniculum vulgare 0,79| 1,8 | 0,018 | 0,041 | 3,0) 7,9] 4,9] 2,3 70 
3| Taraxacum officinale 2,5 | 6,6 | 0,022 10,058 | 2,8; 6,4] 3,6] 2,6 | 152 
4! Dactylis glomerata 2,4 | 6,7 | 0,019 10,054! 2,4| 6,5] 4,1] 2,8 | 178 
5 yllum aureum | 1,7 | 4,6 | 0,013 10,035! 2,5| 7,7] 5,2] 2,7 | 184 
6| Chaerefolium silvestre 1,9 | 5,5 | 0,017 | 0,049! 1,5| 7,5] 6,0] 2,9 | 248 
7| Arrhenatherum elatius | 2,9 | 8,7 | 0,016 | 0,048 | 1,5| 7,7] 6,2] 3,0 | 301 
8| Ranunculus acer 2,3 | 8,4 | 0,026 | 0,093 | 4,0! 8,8] 4,8] 3,6 | 355 
9} Pla lanceolata 1,8 | 8,6 | 0,020 | 0,096 | 1,5| 7,7] 6,2] 4,8 | 411 
10] Rumezx obtusifolius 2,8 | 9,1 | 0,028 | 0,090 | 3,3] 9,4] 6,1] 3,2 | 521 
11} Galium Mollugo 2,9 | 7,7 | 0,034 | 0,089 | 11,0 | 16,3 | 5,3] 2,6 | 665 
12] Trifolium pratense 1,7 | 3,1 | 0,018 | 0,032 | 5,2 | 19,5 ]14,3] 1,8 | 865 
13] Trifolium repens 2,0 | 5,3 | 0,021 | 0,056 | 7,0 | 20,7 113,7} 2,7 11500 
14] Plantago maior 1,6 | 5,8 | 0,018 | 0,066 | 2,0 | 18,4 116,4! 3,7 11750 
15] Medicago sativa 4,0 | 9,3 | 0,070 | 0,164 | 12,0 | 26,7 | 14,7] 2,3 | 3650 


Widerstandswert fiir Smirnovia turkestana (7 Uhr morgens) zu w = 0,30 bis 
0,48, mit einer gewissen Unsicherheit wegen fehlenden Blatt-Temperatur- 
angaben (zudem bei einer Windstärke von 3 m/sek). Andere Extrem- 
werte sind in Tabelle 25 zu finden. 


5. Schlußbetrachtung. 

Es ist wohl eine Begleiterscheinung jedes gréBeren und allgemeinen 
Ideenstreits, daB ein groBes Problem von einzelnen Untersuchern auf 
Grund einer unbegriindeten vorgefaBten Meinung durch jedes noch so 
schwächliche Argument einer Lésung entgegengefiihrt werden soll. Nicht 
anders ist es beim Streit um das Xerophytenproblem. Nachdem man 
die zeitweise stärkere Transpiration der Xerophyten an ihrem Standort 
nicht mehr langer bezweifeln konnte, warf man auf der einen Seite die 
Idee einer Wasserabgabehemmung iiber Bord. Auf der anderen Seite 
sah man sich logischerweise dazu nicht veranlaBt, sondern suchte nach 
Mitteln, die morphologisch-physiologische Einstellung der Pflanze geson- 
dert zu erfassen. Der Begriff der Hemmung, des Widerstandes, verlangte 
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eine physikalische Definition, die heute im Begriff ist, sich in einer Wider- 
standsformel zu kristallisieren. Angesichts dieses Zustandes diirfen die 
wenigen bis jetzt vorliegenden Widerstandsbestimmungen noch nicht zur 
Lésung des Xerophytenproblems herangezogen werden. Viele, kritische 
Messungen sind noch nôtig; sie miissen durchgeführt werden; denn der 
Fortschritt der ökologischen Transpirationsforschung kann nur da liegen, 
wo systematisch auf die morphologisch-physiologische Komponente ein- 
gegangen wird. 

Aus diesen Griinden sehe ich von einer Auswertung meiner typischen, 
aber doch zu spärlichen Messungen im Sinne des einen oder anderen 
Xerophytenproblemstandpunktes ab, sehe mich vielmehr dazu veranlaBt, 
auf die Möglichkeit hinzuweisen, die festgestellten Gesellschaftsunter- 
schiede rein kausal-physiologisch zu erklären. Der Spaltöffnungszustand 
(und damit im wesentlichen auch der Widerstand) wird bekanntlich zur 
Hauptsache durch Licht und Wasser bestimmt. Darum ist es gar nicht 
verwunderlich, wenn die untersuchten Fagetum-Arten (gute Wasserver- 
sorgung, aber schwaches Licht) einen mittleren minimalen Flächenwider- 
stand von 15,6 CGS aufweisen, während er bei den Brometum-Arten 
4,0 (schlechte Wasserversorgung, viel Licht) und bei den Fettmattearten 
2,2 (gute Wasserversorgung, viel Licht) beträgt. Ähnlich verhalten sich 
die mittleren Maximalwiderstände: Fagetum 38,4; Brometum 24,3; Fett- 
matte 6,6. Diese Maximalwiderstände müssen logischerweise die Wirkung 
der Wasserversorgung besser zum Ausdruck bringen. Ganz entsprechend 
liegen die Verhältnisse bei den Wassergehaltsdefiziten: Stärkere und 
länger dauernde Insolation und schwierigere Wasserversorgung erhöhen 
die Defizite und ihre Tagesamplitude (mittlere Minima und Maxima: 
Brometum 8,0—17,5% ; Fettmatte 3,7—11,0% ; Fagetum 1,75 —4,0%). 
Meine ökologischen Befunde sind also vorläufig selbst unter der Annahme 
vollständig befriedigend zu erklären, daß die theoretischen Minimalwider- 
stände aller geprüften Arten gleich sind. Es hat den Anschein, daß 
diese Annahme in erster grober Annäherung richtig ist. Ich bin aller- 
dings der Ansicht, daß für die Minimalwiderstände einmal ein ähnliches 
Gesetz gefunden werden kann, wie ich es im letzten Abschnitt für die 
Welkwiderstände darlegen werde. 


V. Wassergehaltsdefizite als Standortsindizes. 

In Ergänzung zu meinen Bemerkungen über das Wassergehaltsdefizit 
(besonders S. 120) seien einige interessante ökologische Bestimmungen 
mitgeteilt, die die Brauchbarkeit und Wichtigkeit dieser Größe noch 
besser hervorheben helfen. 

Daß man bei Ausführung solcher Meßreihen unter den verschieden- 
sten Witterungsverhältnissen die Wassergehaltsdefizite als phytometri- 
sche Indizes verwenden kann, geht aus diesen Tabellen klar hervor. Aus 
der letzten Tabelle folgt als Mittel für die Waldpflanzen ein Defizit von 
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6,0%, für das Trockengebüsch 13,6%, für die Pflanzen aus dem Brome- 
tum-Bestand 18,0%. 


Tabelle 25. 
Wassergehaltsdefizite der gleichen Art an verschiedenen Standorten 
während einer Trockenperiode am 17. 5.31 um 11 Uhr 30 Min. 
Alle Standorte am Südhang meines Untersuch gebietes: Standort St. 1: 
oben am Hang. St. 2: in ?/, der Höhe. St. 3: in 1/, der Hôhe. St. 4: unten am Hang. 
St. 5: vorgelagterte Ebene. Hôhenunterschied zwischen 1 und 5 etwa 30 m. 


























Standort 1 2 3 4 5 
Salvia pratensis ...... 12,9 6,7 7,0 6,7 6,9 
Medicago sativa ...... 18,0 34,2 18,8 15,2 16,5 
Plantago lanceolata. . . . . 25,3 20,2 15,8 9,8 10,5 
Dactylis glomerata . . . . . 29,0 25,9 11,8 6,0 8,6 
Taraxacum officinale . . . . 23,5 17,3 8,2 8,9 9,2 
Tabelle 26. 


Wassergehaltsdefizite verschiedener Arten an verschiedenen 

Standorten während der gleichen Trockenperiode am 26.5.31, 13 Uhr. 

W = im Walde gesammelte Pflanzen. TT = Pflanzen vom Waldrand- und 

aus dem Trockengebüsch. B = im Brometum gesammelte Pflanzen. Geordnet nach 
steigenden Defiziten in Prozent des Sattigungsgewichts. 





W Anemone Hepatica ..... 2,8 TT Corylus Avellana...... 11,9 
W Fraxinus excelsior . . . . - 3,2 TT Tamus communis . . . . . 12,6 
W Anemone nemorosa . . . . - 3,8 TT Crataegus Oxyacantha . . . . 12,7 
W Prenanthes purpurea . . . . 4,0 TT Evonymus europaeus . . . . 12,7 
W Quercus Robur . . . . . . . 4,2 TT Clematis Vitalba . . . . . . 13,2 
W Lamium Galeobdolon . . . . 5,3 TT Lonicera Xylosteum. . . . . 13,2 
W Asperula odorata . . . . . . 5,3 TT Viburnum Opulus . . . . . 13,3 
W Rubus serpens . . . . . . . 5,9 TT Prunus spinosa. . . . . . . 13,6 
W Fragaria vesca . . . . . . . 6,1 TT Acer campestre  . . . . . . 14,0 
TT Berberis vulgaris . . . . . . 6,2 TT Prunus avium . . . . . . . 14,5 
W Viola silvestris . . . . . . . 6,7 B Silene inflata. . . . . . . . 15,1 
W Fagus silvatica . . . . . . . 6,9 B Medicago Lupulina ... . 15,1 
W Polygonatum multiflorum . . 7,8 TT Pirus Malus. . . . . . . . 15,7 
IE ee 8,2 TT Ligustrum vulgare. . . . . . 15,8 
W'Mdlios nulles”: . . : . : 8,6 TT Rubus thyrsoideus. . . . . . 16,5 
W Pos nemonalie: : . 5 : … à 9,1 TT Rhamnus cathartica . . . . . 16,7 
WA Mei «is eue +. 9,5 B Salvia pratensis . . . . . . 18,0 
W Coronilla Emerus . . . . . . 10,7 TT Viburnum Lantana . . . . . 18,2 
TT Cornus sanguinea. . . . . . 10,7 TT Coronilla Emerus . . . . . . 18,3 
ET DS Gs LE de OS 10,7 BR lus bulbosus AUS ee 
TE: Bel dre, oe OS 11,2 B Artemisia Abeiathinn . cs = ime 
B Bromus erectus. . . . . . . 11,6 B Chrysanthemum Leucanth. . . 23,9 
B Plantago lanceolata . . . . . 11,6 B Medicago sativa . . . . . . 26,0 


VI. Die ökologische Bedeutung der Wasserabgabewiderstinde. 
1. Diskussion der Widerstandsminima und -mazxima. 
So selbstverständlich das ScHIMPFERsche Postulat einer Wasser- 
abgabehemmung der Xerophyten zu sein scheint, sind bis jetzt klare 
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Beweise dafür kaum erbracht worden. SEYBOLD (1930) müchte das Ver- 
hältnis des Maximalwiderstandes zum Minimalwiderstand als Maß für 
die Xeromorphie eines Blattsystems hinstellen. In neuester Zeit haben 
aber gerade SCHRATZ (1932) und Stocker (1931) nachdrücklich darauf 
aufmerksam gemacht, daß xeromorph noch lange nicht xerophytisch 
bedeutet. Ebenso lassen es meine ökologischen Messungen als ganz un- 
wahrscheinlich erscheinen, daß der SEYBoLDsche Quotient bei der bisher 
üblichen Verwendung brauchbare Resultate liefern kann. 

Gleiche Bedingungen für Mesophyten und Xerophyten zu schaffen, 
ist nämlich beinahe unmöglich. Es ist aber noch besonders schwer, 
wenn die Xerophyten Sonnenpflanzen, die Mesophyten ausgesprochene 
Schattenpflanzen sind. Bringt man an ihrem natürlichen Standort auf- 
gewachsene Pflanzen unter veränderte Verdunstungs- und Lichtbedin- 
gungen, so treten ganz unübersichtliche Reaktionen auf, die vorläufig nur 
den Physiologen interessieren können. Zieht man Individuen der beiden 
Gruppen unter denselben Bedingungen auf, so stellen sich in vielen Fällen 
die Pflanzen so stark darauf ein, daß man nachher nicht mehr typische 
Mesophyten oder Xerophyten vor sich hat und unabhängig von der ver- 
meintlichen Gruppenzugehörigkeit ähnliche Resultate erhält wie z.B. 
Drerricn (1925). Erwägt man aber den Gedanken, Pflanzen ähnlicher 
Lichtökologie (z. B. Fettmatte- und Brometum-Arten) unter gleichen 
Bedingungen (besonders der Bodenfeuchtigkeit) zu untersuchen, so er- 
kennt man bald, daß die Forderung der beliebigen gleichen Bedingung 
nicht nur schwer zu erfüllen, sondern auch ganz unzweckmäßig, ja 
unmöglich ist. 

Wie gerechtfertigt die Zurückhaltung gegenüber einer selektionisti- 
schen Deutung geringfügiger Versuchsergebnisse auch sei, darf man näm- 
lich nie vergessen, daß unsere Begriffe der Xerophyten (= Pflanzen trocke- 
ner Standorte; nicht immer Arten), der Meso- und Hygrophyten Gruppen 
von Pflanzen umfassen, die auf Grund der Selektion (d.h. der Existenz- 
und Konkurrenzfähigkeit unter bestimmten Lebens-, Umweltbedingungen) 
zusammengekommen sind. Natürlich ist diese ökologische Selektion erst 
durch entsprechende morphologisch-physiologische Eigenschaften der 
Arten ermöglicht worden. Aber wir dürfen, wie die bisherige Transpi- 
rationsforschung klargestellt hat, die ausschlaggebende Eigenschaft 
nicht in der Transpirationsmenge allein oder der xeromorphen Struktur 
allein suchen. Zudem ist es nicht einmal sicher, daß es gerade der Wasser- 
faktor war, der in jedem Einzelfall über die Zugehörigkeit einer Art zu 
einer der Gruppen entschied, so daß Resultate an Einzelarten oft recht 
paradox ausfallen können. obwohl es sich vielleicht um ein ,,typisches“ 
Glied einer der genannten Gruppen handelte. 

Neben dieser Forderung nach Berücksichtigung aller bei der Selektion 
ausschlaggebenden Faktoren ergibt sich aus dieser Überlegung auch die 
Forderung, vergleichende experimentelle Untersuchungen nur unter den 
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Bedingungen der stattgefundenen Selektionen vorzunehmen. Jeder Ver- 
such unter anderen Bedingungen ist ein Beitrag zur Untersuchung einer 
anderen Artensonderung, einer anderen Gesellschaftsbildung und kann 
deshalb logischerweise keine Resultate zeitigen, die sich mit dem voraus- 
gesetzten Xerophytenbegriff usw. vollständig decken. 

Die Nichtbeachtung dieser zwei Grundforderungen sehe ich als 
Ursache für die Verwirrung im Xerophytenproblem an. Freilich stellen 
uns diese Forderungen vor schwierige Teilprobleme, die Erkenntnis der 
Selektionseigenschaften und der Selektionsbedingungen. Vorläufig können 
wir nur tastend vorgehen. 

Wenn wir die assoziationsbildenden Selektionen erforschen wollen, 
ist es vielleicht das Richtigste, eine Gesellschaft mit extremer Ökologie 
zum Ausgangspunkt zu wählen, da wir dann mit einigermaßen bekannten 
und einfachen Selektionsbedingungen rechnen können. Können wir so 
den einen Fragenkomplex, die Bedingungen, als bekannt voraussetzen, 
so hat die Untersuchung des zweiten eher Aussicht auf Erfolg. Deshalb 
ist es gut, daß das Xerophytenproblem heute noch im Vordergrund 
steht. Allerdings kann es nicht das alleinige Problem des Transpirations- 
analytikers sein, wird aber seine Wichtigkeit für den soziologisch und 
synökologisch eingestellten Forscher behalten. 

Die Selektionsbedingungen sind für die Xerophyten in der Trocken- 
heit des Standortes zu suchen, da man das gewöhnlich schon in der Defi- 
nition des Xerophytenbegriffs ausdrückt. Deshalb mündet meiner An- 
sicht nach das Xerophytenproblem in dasjenige der Dürreresistenz. Es 
wird nicht uninteressant sein, die Wasserhaushaltsverhältnisse der Xero- 
phytengesellschaften im kleinen zu untersuchen, gerade auch bei guter 
Wasserversorgung; aber eine Lösung des Xerophytenproblems kann 
logischerweise damit nicht angestrebt werden. Die täglichen Widerstands- 
minima und -maxima haben nur lose Beziehungen zum Xerophyten- 
problem, ebenfalls die Transpirationsraten. Erst die Widerstandsmaxima 
unter extremen Trockenheitsverhältnissen und die entsprechenden 
Transpirationsmengen können selektionistisch ausgewertet werden. 
Ähnliche Ansichten entwickelt Huger (1925, z. B. 8. 11). 


2. Das Problem der Dürreresistenz. 

Die Schwierigkeit der Wasserversorgung eines einzelnen Blattes liegt 
darin, daß der Wasserzufluß zu klein wird oder aufhört. Deshalb betrachte 
ich als die wichtigste Selektionseigenschaft im allgemeinen das Ertragen 
und Überdauern des Wassermangels durch das Blatt selbst, in speziellen 
Fällen auch durch Stengel oder unterirdische Teile. Welche andere kann 
es sein als der Blattwiderstand beim Welken zusammen mit dem Blatt- 
wassergehalt? Ich halte deshalb die in Abschnitt III besprochenen Welk- 
widerstände einer ökologischen Verwertung wert. Der gleichen Ansicht 
ist ganz neuerdings auch GRADMANN (1932), wenn er S. 560 schreibt, 
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„daß gerade der Wassergehalt während des Welkens für das Aushalten 
der Pflanzen an ihren Standorten vielfach entscheidend ist‘. 

Welchen der vielen Welkwiderstände soll man aber als charakteristisch 
herausgreifen, und wie soll man den Wassergehalt in Rechnung setzen ? 
Das beste wäre es wohl, die Welkwiderstandskurven zu integrieren vom 
Defizit 0 bis zu demjenigen Defizit, wo ernstliche Schädigungen des 
Blattes auftreten. Alle höheren und späteren Widerstände sind nutzlos 
für das Blatt selbst, vielleicht nicht ganz für die Pflanze. Die so erhal- 
tene Größe steigt proportional dem Widerstand und dem nutzbaren 
Wassergehalt und stellt deshalb ein Maß für die Zeit dar, die eine Blatt- 
masseneinheit unter bestimmten Einheitsbedingungen ohne Wasserzufuhr 
aushalten kann. So einleuchtend eine solche Größe ist, so schwierig ist 
sie an der zum Vergleich nötigen großen Artenzahl zu ermitteln. Nicht 
die Welkwiderstandskurven sind schwierig aufzunehmen; aber die Be- 
stimmung des Wassergehalts der ersten Schädigung verlangt eine ein- 
gehende Untersuchung. 

Da ich im Rahmen dieser Arbeit eine so weitschweifige Untersuchung 
unmöglich vornehmen konnte, beschränkte ick mich auf folgendes Vor- 
gehen: Allen Welkwiderstandskurven wurde der Widerstand entnommen, 
der im Augenblick des beginnenden Schlaffwerdens sich in der Kurve durch 
einen kleinen Gipfel auszeichnet. Wo die Kurve keinen Gipfel aufweist, 
wurde der Widerstand dort entnommen, wo sie eine deutliche Richtungs- 
änderung zum Flacherwerden aufweist. Auf eine Berücksichtigung des 
nutzbaren Wassergehalts mußte verzichtet werden; doch dürfte dieser 
bei den meisten untersuchten Arten soweit übereinstimmen, daß große 
Fehler nicht entstehen (fast keine Sukkulenten!). Diese an 95 Arten 
durchgeführten Messungen sind in Tabelle 27 wiedergegeben. w bed.utet 
den Flächenwiderstand in CGS, O die Oberflächenentwicklung in qem/g. 
In allen Fällen ist der Quotient w/O berechnet, der in der Folge von 
Wichtigkeit sein wird. Die Resultate sind in Abb. 24 eingetragen. Die 
stark verschiedenen Flächenwiderstände machten die Anwendung eines 
logarithmischen Ordinatenmaßstabes notwendig. 

Wenn man im Verteilungsdiagramm Abb. 24 für jede Artengruppe 
die Hauptachse der Streuungsellipsen (punktierte Linien) betrachtet, so 
sieht man, daß sie von links unten nach rechts oben steigt, und daß für 
jede Hauptachse näherungsweise gilt: 

w/0 = konstant. 
Das bedeutet, daß innerhalb einer Gesellschaftsgruppe (eine weitere 
Unterteilung ist vorläufig nicht durchführbar) die Arten im Mittel einem 
Gesetz folgen, das lautet w/O = konstant. 

Bedeutung und Sinn dieser Gesetzmäßigkeit sind die folgenden: 

1. Der physikalische Sinn der Gleichung w/O = konstant geht aus 
folgender Entwicklung hervor: 
nCzF 1 _nCzF G,_ nCzG, 0 

Fr + init SN... 


w/0 = 
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Tabelle 27. 
Welkwiderstände beim Schlaffwerden. September und Oktober 1931. 


Die Namen der Bestände bezeichnen hier eher Gesellschaftsverbände. 
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Erklärung S. 156. 
| w | 0 | wo w w/0 
Sumpfpflanzen: 43| Thymus Ber pyllum 214 1,83 
1 Eures acutum | 12|107| 0,11 544 rn lanceolata | 159 1,85 
2| Fılipendula Ulmaria| 20|149| 0,14 45] Hippocrepis comosa |139 1,93 
3| Nasturtium offcinale| 23|103| 0,23 146) Hieracium Pilosella | 139 1,99 
4| Caltha palustris 24) 95) 0,26547] Festuca ovina 308 2,25 
5| Cirsium oleraceum | 20| 68| 0,29548] Brachypodium pin- | 42 0,24 
6| Equisetum maximum| 18| 62] 0,29 natum 
7 7 parvi- 28| 80| 0,34 149] Anthyllis Vulneraria | 165 2,80 
8] Veronica 45] 131 | 0,35 Einige weitere Xerophyten 
9| Mentha longifolia 58 | 167/ 0,35 150] Prunus spinosa 39 0,43 
Lysimachia vulgaris | 58| 125| 0,47 151] Acer : 117 0,86 
Phragmites comm. 62] 99) 0,62 feucht 
Parnassia palustris | 86| 136) 0,63 152] Acer campestre: 157 1,24 
Iris Pseudacorus 34| 48] 0,72 Standort trocken 
Juncus effusus 58| 54| 1,08553] Asplenium Ruta 75 1,11 
Carex elata 143 | 114} 1,25 muraria 
Juncus inflexus 71| 41| 1,74154| Asplenium Tricho- | 152 1,26 
manes 
Fettmattearten: 55| Viburnum Lantana | 139 1,45 
Trifolium repens 65 | 139 56| Coronilla Emerus | 246 1,68 
Chaerophyllum 42| 98 57| Foeniculum vulgare | 67 1,69 

aureum 58] Verbascum thapsi- 65 2,50 
Rumex obtusifolius | 42| 86 forme 
Galium Mollugo 42| 82 59! Sedum maximum 84 6,00 
Chrysanthemum 32] 55 60| Nerium Oleander 618 14,1 

Leucanth. 61| Iris germanica 486 15,7 
Heracleum Sphon- | 741125 

dylium Fagetum- Arten: 

rrhenatherum ela- | 104} 162 62| Melampyrum vul- 48 0,25 

tius m 
Trifolium pratense |102|125| 0,82563] Campanula Trache- | 39 0,39 
Ranunculus acer 88} 89] 0,99 lium 
Taraxacum offici- | 100} 100] 1,00 | 64| Helleborine latifolia | 49 0,50 

nale 65] Acer P nus | 107 0,56 
Plantago maior 100| 97] 1,04166| Frazinus excelsior | 107 0,76 
Chaerefolium silvest. |130| 98| 1,32]67| Lathyrus pratensis | 97 0,77 
Dactylis glomerata |311 |128 | 2,43 168] Carex silvatica 146 0,77 

69] Fragaria vesca 168 0,90 
Brometum- Arten: 70| Quercus Robur 178 1,02 
Ranunculus bulbosus 89| 0,77 Fagus silvatica 262 1,03 
Stachys recta 96 | 0,84 grrr pre sil- |204 1,17 
Satureia vulgaris 107 | 107 | 1,00 
Bromus erectus 100! 99] 1,01 Dryopteris Filiz mas 233 1,25 
Centaurea Scabiosa 64] 1,11 Scrophularia nodosa | 152 1,31 
Silene inflata 104| 87] 1,19 Vicia se ae 185 1,41 
Medicago sativa 152 | 121 | 1,26 Carex 233 1,48 
Silene nutans 104| 79| 1,31 ps an no D 243 1,60 
Knautia arvensis = 2 is re n an 2 
Hypericum ora- | 1 be eronica officinalis ; 

y er Viola silvestris 373 2,11 
Daucus Carota 149| 99) 3,51 Oxalis acetosella 415 2,13 
Sanguisorba minor |191| 118) 1,62 Hieracium murorum | 298 2,29 
Salvia pratensis 136| 77) 1,77 Digitalis lutea 195 2,50 
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Tabelle 27 (Fortsetzung). 























Ele] ] CLIS 
Hartlaubarten des Fagetums: Einige be eo 2 er 
84] Anemone Hepatica |389 | 120| 3,22 (Abies 
85] Pyrola rotundifolia |392|110| 3,56 192] Juniperus communis ae "65 5,8 
86] Pyrola secunda 570 | 135] 4,203.93) Picea excelsa 518} 44| 11,8 
87| Ilex Aquifolium 253| 56] 4,51194| Taxus baccata 58| 16,5 
5 Vinca minor = 7,17 = In silvestris 50| 17,8 
Buzus sempervirens 8,18 inus Strobus 1 65] 19,4 
90| Abies alba 62) 10,5 
91| Hedera Helix 1 112] 13,3 
Tabelle 28. Mittelwerte zu Tabelle 27. 
(Die Assoziationsnamen bezeichnen auch hier Gesellschaftsverbände.) 
Zahl w Oo | w/0 Zahl| w O |w/0 
Sumpfpflanzen | 16 | 47,6] 99/ 0,48] F Arten | 22 | 192 | 155 | 1,27 
Kräuter . .| 11 | 35,6 | 111 | 0,32 uter . 15 | 198 | 141 | 1,41 
Grasartige .} 5 | 73,5| 71 | 1,03 Gräser . . . 3 | 194 | 174 | 1,14 
Fettmattearten | 13 | 91,3 | 106 | 0,86 Bäume . . .| 4 | 164 | 190 | 0,84 
Kräuter . .| 11 | 70,3} 99 | 0,71] Hartlaubarten 
Gräser . . .| 2 |207 | 145/143] des Fagetums 8 | 690 | 103 | 6,8 
Brometum-Arten| 20 | 130 91 | 1,43] Gymnospermen | 6 | 776 | 57 |13,6 
Kräuter . .| 17 |129 82 | 1,57 
Gräser . . .| 3 | 150 |138 | 1,09 





























Das Verhältnis w/O und die Konstante K ist nichts anderes als der 
CRE Widerstand, d. h. der Widerstand der auf 1 g Blattmasse 
bei Sättigung entfallenden Kutikularfläche. 

2. Geometrisch stellt die Gleichung w/O = K = w, eine Gerade durch 
den Koordinatennullpunkt dar, und K = w, ist nichts anderes als das 
Steigungsverhältnis oder die Tangente des Neigungswinkels dieser Ge- 
raden mit der Abszisse. Wenn das Mittel der Konstanten fiir die Sumpf- 
krauter 0,32 beträgt, so bedeutet das, daB die Sumpfpflanzen im Mittel 
auf einer Geraden durch den Nullpunkt liegen mit der Neigung tg a = 0,32 
(also a = 18°). Die mittleren Kurven (Geraden) fiir die verschiedenen 
Artengruppen sind in Abb. 24 eingetragen. 

3. Der physiologisch-morphologische Sinn dieser GesetzmaBigkeit lautet 
in Worten: Der Welkwiderstand (Kutikularwiderstand ?) steigt linear und 
direkt proportional mit der Oberflächenentwicklung oder umgekehrt 
(die Umkehrung diirfte genetisch richtiger sein). 

4. Der synökologische Sinn dieser Gesetzmäßigkeit ist der, daß sich 
Pflanzengesellschaften (oder doch Gesellschaftsverbände) verschiedener 
Wasserékologie durch eine Konstante, ihren gewichtsbezogenen Welk- 
widerstand, unterscheiden. 

5. Der autökologische Sinn ist der, daß der der Art eigentümliche 
gewichtsbezogene Welkwiderstand ihre spezifischen Wasserbediirfnisse 
und damit ihre Gesellschaftsgruppenzugehörigkeit bestimmt. Immerhin 
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ist diese Auswertungsmöglichkeit mit Vorsicht anzuwenden, da mindestens 
die Streuung, vielleicht aber noch ein dritter Faktor, zu berücksichtigen sind. 

Es bleibt uns noch die Aufgabe, diese Resultate zu diskutieren. Nicht 
nur die Xerophyten, auch die Mesophyten und Hygrophyten scheinen 
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Abb. 24. Welkwiderstände beim Schlaffwerden. September und Oktober 1931. Abaszisse: 
Oberflächenentwicklung O in qem/g Sättigungsgewicht; Ordinate: Flächenwiderstand w in 
logarithmischem Maßstab; S Mittel der Sumpfkräuter (nach oben offener Winkel); F Mittel 
der Fettmattekräuter (Kreis); B Mittel der Brometum-Kräuter (Kreuz); Fa Mittel der 
Fagetum-Kräuter (Dreieck) (Bäume: 2 aufgesetzte Striche); HFa Mittel der Hartlaubarten 
des Fagetums (im weiteren Sinn) (Quadrat); G Mittel der Gymnospermen (horizontaler 
Strich). Einige weitere Xerophyten sind mit einem Punkt bezeichnet. Die Nummern 
entsprechen denjenigen in Tabelle 27. 


in ihrer Wasserökologie einheitlich durch dieselben inneren Faktoren 
bedingt zu sein. Dieses Resultat deckt sich bis zu einem gewissen Grad 
mit den Feststellungen amerikanischer Autoren (vgl. z. B. LUNDEGÂRDH 
1925, S. 213 f.), daß die Pflanzenformationen dem Niederschlags- und 
Verdunstungsklima entsprechend verbreitet sind. 
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Von groBem Interesse sind die Beziehungen zwischen Flachenwider- 
stand und Oberflächenentwicklung. Nahm man bis dahin ziemlich 
unbestritten an, daB Pflanzen trockener Standorte kleinere Oberflächen- 
entwicklung aufweisen als solche feuchter, so findet sich diese Regel in 
Abb. 24 dadurch ausgedriickt, daB die Streuungsellipsen eine gewisse 
Verschiebungstendenz von rechts unten noch links oben erkennen 
lassen. Darüber hinaus erkennt man innerhalb jeder Gesellschaftsgruppe 
eine so enge Beziehung zwischen Flächenwiderstand und Oberflächen- 
entwicklung, eine gegenseitige Abstimmung, daB die fiir einzelne 
Gruppen giiltige Regel zwischen den einzelnen Arten einer Gesellschaft 
überhaupt nicht mehr gilt. Damit haben wir wichtige Anhaltspunkte 
fiir die Wertung der Oberflachenentwicklung erhalten: mindestens der 
Welkwiderstand (evtl. Kutikularwiderstand) ist gleichzeitig in Betracht 
zu ziehen. 

Es ist interessant festzustellen, daß Huser (1925) wesentliche Punkte 
dieser Verhältnisse vollständig richtig vorausgesehen hat. So schreibt er 
8. 12 seiner Arbeit: „Eine Einschränkung der Transpiration kann also 
entweder durch Ausbildung kleinerer Oberflächen oder durch erhöhten 
Transpirationsschutz der Oberhaut erzielt werden.‘ Man hätte also vor- 
stehende Untersuchungen direkt auf diese Überlegungen gründen können. 
Dabei hätte man auch irgendeine physikalisch-mathematische Definition 
des „Transpirationsschutzes‘‘ zugrunde legen müssen, ein Beweis mehr 
für das Bedürfnis nach Festlegung des Widerstandsbegriffs. 

Für die Diskussion der Bezugseinheit bei Transpirationsversuchen 
liefern diese Untersuchungen insofern einen wichtigen Beitrag, als zum 
erstenmal in einem großen Versuch der Nachweis erbracht worden ist, 
daß die gewichtebezogene Größe die weitaus wichtigere ist. 

So überraschend das Ergebnis dieser Zusammenstellung ist, so darf 
nicht übersehen werden, daß sich manche neue untersuchungswürdige 
Frage. daran anknüpfen läßt. 

1. Die Variabilität des gewichtsbezogenen Welkwiderstandes an 
Blättern derselben Pflanze, an verschiedenen Individuen desselben Stand- 
orts, an den Individuen der verschiedenen Standorte ist zu untersuchen. 
(Vgl. Acer campestre, Tabelle 27, Nr. 51/52 und Abb. 24. Ähnlich ergab 
Ilex Aquifolium im Schatten des Waldes w, = 4,51, an sonnigem Stand- 
ort w, = 8,22.) 

2. Die Änderungstendenz mit der Jahreszeit dürfte interessante Ergeb- 
nisse liefern. Eine Herbstmessung an Bromus erectus lieferte mir gegen- 
über der Frühlingsmessung höheren Flächenwiderstand und kleinere 
Oberflächenentwicklung und damit einen gewichtsbezogenen Widerstand 
von 1,01 gegenüber 0,86 im Frühling. Fast alle meine Messungen sind 
Herbstmessungen und ergaben deshalb wohl eher Maximalwerte. 

3. Die Untersuchung ist auf Assoziation und Fazies auszudehnen. 
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4. Die Stellung der Individuen einer Art innerhalb der Variabilitäts- 
grenzen dieser Art ist mit der soziologischen Wertigkeit dieser Art inner- 
halb des untersuchten Bestandes zu vergleichen. 

5. Die recht verwunderliche Übereinstimmung des w beim Brometum 
und Fagetum ist für beliebige Tagestranspirationsergebnisse in gewissem 
Sinne schon von DIETRICH (1925) festgestellt worden. Wenn dann die 
Flächentranspiration bei Xerophyten größer und scheinbar im Sinne 
Maxımovs ausfiel, so ist nach den vorliegenden Untersuchungen eine 
direkte Verwendung solcher Resultate zur Entscheidung des Xerophyten- 
problems mindestens nicht sicher begründet, deshalb auch um so weniger, 
weil die Waldpflanzen eine gewisse Ausnahmestellung einnehmen. Ob 
sich diese Ausnahme dadurch erklärt, daß die Waidpflanzen doch eine 
hohe Dürreresistenz aufweisen und „nötig “haben (Trockenzeiten, Wurzel- 
konkurrenz mit den Bäumen), oder ob die von mir untersuchten Arten 
dem Standort entsprechend einer trockeneren Fazies des Fagetums ange- 
hören, oder ob eine geringere Leistungsfähigkeit des Wurzelsystems hier 
ausschlaggebend ist, ist zu untersuchen. Es ist wohl möglich, daß der 
Hauptunterschied der Brometum- und Fagetum-Arten im Lichtoptimum 
zu suchen ist. 

6. Daß dem Hartlaub Aufgaben zugeteilt sind, die Sommerlaub nicht 
besitzt, ist wohl unbestritten und deshalb seine Ausnahmestellung wohl 
erklärlich. Diesen Aufgaben ist nachzugehen (z. B. winterliche Austrock- 
nungsgefahr). Die geringen Transpirationsraten der vorwiegend hart- 
laubigen Hochmoorarten von Frrpas (1931) decken sich mit den von 
mir gefundenen hohen Welkwiderständen. Ob sich innerhalb der Hart- 
laubarten ähnliche Beziehungen des Welkwiderstandes zur Wasseröko- 
logie herausfinden lassen wie für die Kräuter, bleibt zu untersuchen. 
SCHRATZ (1932) macht in seinen Versuchen mit Rhododendron-Arten auf 
Beziehungen zur Gesellschaftszugehörigkeit aufmerksam; eine ungefähre 
und rein relative Auswertung (fehlende Temperatur- und Dampfdruck- 
angaben) seiner Welkversuche zeigt, daß mindestens drei wasserökolo- 
gisch verschiedene Gruppen zu unterscheiden sind, die sich mit den 
Standortsangaben von SCHRATZ ordentlich decken. 

7. Einige wenige Gräser oder Grasartige ordnen sich dem in Abb. 24 
dargestellten Kraut- und Baumtypus ziemlich gut ein; die Mehrzahl 
aber versagt so gründlich, daß eine gesonderte Untersuchung des Gras- 
typus notwendig sein wird. Darauf hat ja Stocker (1928) nachdrück- 
lich aufmerksam gemacht. Wenn HENRICI(1927) so interessante Einzel- 
heiten über südafrikanische Gräser berichtet, so dürfen wir die geringe 
Kenntnis der Wasserökologie europäischer Gräser auch nicht aus dem 
Auge verlieren; sie müssen mehr als bisher untersucht werden. 

8. Arten, die aus der Streuungsellipse ihrer Gesellschaft herausfallen, 
sind näher zu prüfen. Das Herausfallen kann durch Zufälligkeiten bedingt 
sein, wie z. B. anormal langes Offenbleiben der Spalten (evtl. auch 
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arteigene Spaltenreaktion), macht aber vielleicht auch darauf aufmerk- 
sam, daB noch andere Faktoren zu beachten sind. 


Die hier vertretene Auffassung, daB das Xerophytenproblem das 
Problem der Dürreresistenz sei, ist insofern bestätigt worden, als einer 
der wichtigsten Faktoren der Diirreresistenz, der gewichtsbezogene Welk- 
widerstand, sich als besonders wichtig bei der Artenverteilung auf wasser- 
ökologisch verschiedene Gesellschaftsverbände erwiesen hat. Wenn für 
den gewichtsbezogenen Welkwiderstand Verhältnisse im Sinne der 
Scummperschen Auffassung gefunden wurden, so darf man auch nicht 
vergessen, daß diese für Flächenwiderstände vielfach nicht gelten, daß 
aber insbesondere über die Widerstände bei offenen Spalten, wie sie 
SCHIMPER und Maximov vorschweben, durch diese Welkwiderstands- 


untersuchungen nichts ausgesagt ist. 


Zusammenfassung. 

1. Das Problem des Verdunstungs- und Transpirationswiderstandes, 
das von SEYBOLD (1930) in Angriff genommen wurde, wird auf breitere 
Grundlage gestellt (Abschnitt I, 1, S. 46). Unter dem Gesichtspunkt, daß 
Verdunstungs- und Transpirationsmessungen zur Erreichung einer 
gewissen Vergleichbarkeit oft auf Einheitsbedingungen reduziert werden 
müssen, wurde eine der SEYBOLDschen ähnliche Widerstandsformel 
aufgestellt. Sie lautet: 








n | zF 
w= 0,06 - [em-1 sek 
w = mittlerer Widerstand von 1 gem z — Versuchsdauer in Minuten 
einer Verdunstungsfläche in ab- F = verdunstende Fläche in Qua- 
soluten Einheiten dratzentimetern 
v = verdunstete Wassermenge in n = Korrektionsfaktor für Tempe- 


Milligramm ratur und Luftdruck 
C = Wasserdampfkonzentrationsdiffe- 0,06 — Proportionalitätsfaktor zur Um- 
renz in g/cbm wandlung in absolute Einheiten. 
2. Die Anwendung dieser Formel auf den physikalischen Vorgang 
der Verdunstung führte zu der Erkenntnis, daß ganz gesetzmäßige Kon- 
vektionen den Diffusionsvorgang unterstützen. Sowohl absteigende als 
aufsteigende Konvektionen vermindern den Verdunstungswiderstand. 
Aber auch im konvektionsarmen Übergangsgebiet wird der Diffusions- 
widerstand, wie er aus den Anschauungen und Berechnungen STEFANs 
folgt, nicht erreicht. Die modifizierende Wirkung dieser Strömungen auf 
die Diffusionsdampfhaube konnte durch Rauchversuche und mit Kobalt- 
papier veranschaulicht werden. Im Wärmegleichgewichtspunkt, wo die 
meisten Verdunstungsversuche angestellt werden, herrschen schwache 

absteigende Konvektionen (Abschnitt I, 2, S. 55). 

3. Die erkannten Eigenschaften und Gesetzmäßigkeiten der Kon- 
vektionsströmungen führen einerseits zu zwanglosen Deutungen alter 
und neuer empirischer Befunde: der Variabilität der Verdunstungsmenge, 
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der Abhängigkeit der Verdunstung von der Stellung der Verdunstungs- 
fläche und von Umgebungswiderständen, der Verdunstung einzelner Teile 
einer Fläche, der Verdunstungsförderung durch Wind, der Verdunstung 
von Porenplatten usw. Andererseits werden durch diese Erkenntnisse 
die Versuche zur Aufstellung einer allgemeingültigen Verdunstungsformel 
beleuchtet. Es wird versucht, Richtlinien für das weitere Vorgehen auf 
diesem Gebiet aufzustellen (Abschnitt I, 2, S. 76). 

4. Die außerordentliche Wirksamkeit der Konvektionsströmungen für 
die pflanzliche Transpiration wird durch Versuche nachgewiesen (Ab- 
schnitt I, 3, a, S. 86). 

5. Der Kutikularwiderstand liegt, wenigstens bei nicht extrem xero- 
morpher Ausbildung der Kutikula, zur Hauptsache in der Dampfhaube 
(Abschnitt I, 3, b, S. 88). 

6. Für den Stomawiderstand kann fiir Ranunculus acer ein ähnlicher 
Nachweis erbracht werden. Eine Berechnung der einzelnen Widerstands- 
komponenten wird versucht (Abschnitt I, 3, c, 8. 91). 

7. Versuche über den Einfluß des Windes auf die Transpiration 
bestätigen und erweitern die Befunde von FrrB4s (1931) (Abschnitt I, 3, c, 
S. 94). 

8. Die Möglichkeiten und Schwierigkeiten der Anwendung der Kobalt- 
probe für die Widerstandsbestimmung werden erörtert; ebenso für die 
Methode von SEYBOLD und Füsser (1931) (Abschnitt I, 3, d, S. 106). 

9. Die Bestimmung des Wassergehaltsdefizits von Pflanzenteilen durch 
Einstellen in Wasser in feuchter Kammer wird als zuverlässig befunden 
(Abschnitt II, 1, S. 111). 

10. Eine neue Berechnungsweise für den Wasserzufluß eines Pflanzen- 
teils aus den Kurven für die Transpiration und das Wassergehaltsdefizit 
wird angegeben (Abschnitt II, 4, S. 122). 

11. Eine einfache Methode zur gravimetrischen Bestimmung der 
Bodensaugkraft aus Verdunstungsversuchen wird beschrieben (Anhang zu 
Abschnitt II, 2, S. 119). 

12. Für den Welkvorgang werden gleichzeitige Messungen des Wider- 
standes und des Wassergehaltsdefizits durchgeführt, die zur Hervorhebung 
besonders wichtiger Welkstadien führen (Abschnitt III, 1 und 2, S. 123). 

13. Ökologische Transpirationsuntersuchungen in der Trockenmatte, 
der Fettmatte und dem Buchenwald orientieren über die Größenordnung 
der Widerstände und Wassergehaltsdefizite in unseren einheimischen 
Pflanzengesellschaften. Auf eine Auswertung zur Entscheidung des Xero- 
phytenproblems wird verzichtet zugunsten einer kausal-physiologischen 
Deutung der Versuchsergebnisse (Abschnitt IV, 2, S. 130). 

14. Die physiologische und ökologische Bedeutung der Wassergehalts- 
defizite kommt derjenigen der Hydratur von WALTER nahe (Abschnitt 
II, 3, S. 120 und V, S. 152). 

11* 
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15. Das Xerophytenproblem wird vom Standpunkt der Selektion aus 
betrachtet. Es miindet so in das Problem der Diirreresistenz. Die daraus 
sich ergebenden experimentellen Untersuchungen haben gezeigt, daß der 
gewichtsbezogene Welkwiderstand einer Art ein physiologisch-ökologischer 
Index ersten Ranges ist. Es scheint, daß in vielen Fällen die Zugehörig- 
keit einer Art zu einer bestimmten Gesellschaftsgruppe fast ausschließ- 
lich durch diesen gewichtsbezogenen Welkwiderstand bedingt ist (Ab- 
schnitt VI, S. 153). 
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Ziel und Material der Untersuchungen. 

Die vorliegenden Untersuchungen schließen sich an Experimente an, 
die von ToBLER begonnen worden sind, über die 1927 in einer vorläufi- 
gen Mitteilung von ihm berichtet wurde. Sie sollen ein Beitrag sein, 
Wachstumsrichtung und Stellung der Cladonia-Podetien zu klären. Was 
in dieser Beziehung über die Flechten bisher bekannt ist, wurde von 
ToBLeErR (1925) unter dem Kapitel ,,Lichtrichtung und Wachstum‘ in 
der „Biologie der Flechten‘ zusammengetragen. 

Alle Untersuchungen dieser Art dürfen, wie ToBLER (1927) andeutet, 
sich nicht nur auf Beobachtungen von Vorkommen in der freien Natur 
aufbauen, sondern müssen sich auf Kulturversuche stützen, die zur Kon- 
trolle am natürlichen Standorte zu wiederholen sind. 

Als Untersuchungsmaterial dienten folgende Cladonia-Arten: rangi- 
ferina (L.) WeB., sylvatica (L.) HOFFMANN, mitis SANDST., laxiuscula 
DeL., digitata var. monstrosa (Acu.) Wam., pleurota FLK., gracilis var. 
chordalis (FLK.) SCHAER., elongata var. esquamosa ANDERS., cornuta (L.) 
SCHAER., chlorophaea (Fix.) Zorr, fimbriata (L.) Sanpst., cornuto- 
radiata (CoEM.) ZoPF, coniocraea (FLK.) Waın., ochrochlora (FLK.). Diese 
Flechten wurden auf Wanderungen in der Sächsischen Schweiz, im Ost- 
erzgebirge, in der Mark Brandenburg, in den Sudeten und in den Ötz- 
taler Alpen von mir gesammelt und bestimmt. Sollten sie zu Kultur- 
versuchen benutzt werden, dann wurde besonderer Wert auf gesundes 
Aussehen, gleichmäßige Gonidienverteilung, normalen geraden Wuchs 
und auf raschen Transport gelegt. Ganz besonders wurden die Lebens- 
bedingungen der Flechten am Standorte beachtet, um sie bei den Kul- 
turen zu berücksichtigen. Am besten bewährte sich bei allen Kultur- 
versuchen Cladonia gracilis. Sie ist ziemlich raschwüchsig und nicht 
zu empfindlich gegen Veränderungen der Lebensverhältnisse. 

Nebenbei — sowohl zum morphologischen Vergleich wie zur ana- 
tomischen Untersuchung — wurde Material aus dem Exemplar von 
SANDSTEDEs Cladoniae exsiccatae benutzt, das sich im Besitz von Prof. 
ToBLER befindet. 
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Versuchsanstellung. 

A. Kulturversuche. 
Mit den erwähnten Flechten wurden gleichzeitig Versuche angestellt 
im Botanischen Garten in Dresden und an ihrem natiirlichen Standorte, 
an entlegenen Stellen beim Uttewalder Grunde in der Sächsischen Schweiz. 


1. Wiederaufrichtungsversuche. 

Die Podetien wurden aus ihrer lotrechten Normallage gebracht, um 
festzustellen, ob und wie sie diese wieder erreichen können. 

a) Sie wurden mit Aluminiumdrahtschlingen waagerecht auf und iiber 
dem Erdboden befestigt. 

b) Sie wurden in Haltern senkrecht mit den obersten Spitzen nach 
unten aufgehangen, ohne daB sie den Boden berühren konnten. Bei 
einer anderen Versuchsreihe standen die Podetien senkrecht mit ihren 
Spitzen auf der Erde. 

Bei den ersteren Versuchen (1 a) ist also die Richtung um 90°, bei 
den letzteren (1b) um 180° verändert worden. 


2. Versuche mit richtungsbestimmenden Faktoren. 

Es sollte untersucht werden, ob Licht, Feuchtigkeit und Erdschwere 
die Richtung der Cladonia- Podetien beeinflussen, wenn sie auf einer Seite 
stärker als auf der anderen einwirken, und ob dadurch die lotrechte 
Normalstellung und die Wiederaufrichtungserscheinungen erklärbar wer- 
den. 

a) Licht als richtungsbestimmender Faktor. 

Die Podetien waren sowohl in normaler Lage wie horizontal und ver- 
tikal mit den Spitzen nach unten ausgepflanzt. Ein darüber gestülpter 
Blumentopf ließ durch eine genügend breit ausgesägte Öffnung nur von 
einer Seite Licht eintreten. Zum Vergleiche mit genau allseitiger Beleuch- 
tung wurden dieselben Versuche auf einem Klinostaten mit senkrechter 
Achse angestellt. 

Im Zusammenhang mit anderen Experimenten wurde bei einer Ver- 
suchsreihe die Anordnung so abgeändert, daß möglichst nur die Dunkel- 
heit der Unterlage, nicht aber die Feuchtigkeit die Flechten beeinflußte. 
Auf einer dunkelroten, senkrecht stehenden Glasscheibe waren Podetien 
so angeheftet, daß sie in ihrer Längsachse der Scheibe anlagen, und 
zwar waagerecht und lotrecht, mit den Spitzen nach unten und oben. Zum 
Vergleiche standen dieselben Versuche auf einer weißen durchsichtigen 
Glasplatte. 

Bei der Anordnung der Wiederaufrichtungsversuche (1 a—b) wirkten 
Schwerkraft, Feuchtigkeit und Dunkelheit von derselben Seite auf das 
Podetium ein. Bei den hier beschriebenen Experimenten sollten dagegen 
diese Einflüsse voneinander getrennt werden. So wirkten bei dem unter 
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2a zuletzt aufgeführten Versuche die Dunkelheit in der Horizontalen, 
die Schwerkraft dagegen in der Vertikalen auf das Podetium ein. 


b) Feuchtigkeit als richtungsbestimmender Faktor. 

Die Flechten sollten auf einer Seite stets feuchter bleiben als auf 
der anderen. Sie wurden auf einer senkrecht stehenden porösen Unter- 
lage wie auf jener roten Glasscheibe befestigt. Einige lagen mit ihrer 
Längsachse der Unterlage an, waagerecht und lotrecht mit den Spitzen 
nach unten und nach oben. Andere berührten die feuchte Fläche nur 
mit dem Fuße, waren also in bezug auf die Feuchtigkeit im normalen 
Lageverhältnis, ragten aber waagerecht in den Raum hinaus. Die porösen 
Unterlagen standen in einer Schale mit Wasser und wurden außerdem 
von oben durch einen porösen, mit Wasser gefüllten Blumentopf dauernd 
durchfeuchtet. Im Freien lagen die Platten senkrecht in den Rand eines 
dicken Sphagnum-Polsters eingedrückt, das auf einem schmalen Fels- 
bande wuchs und einen Quellhorizont in der Felswand andeutete. Am 
besten bewährten sich als poröse Unterlagen die weißen Schamotteplatten, 
die beim Ofenbau als „Dachsteine‘‘ verwendet werden. Ziegelsteine sind 

Bei dieser Versuchsanordnung waren die Einflüsse der Schwerkraft 
und der Feuchtigkeit um 90° voneinander getrennt. Die Seite der 
größeren Feuchtigkeit war zugleich die Seite des geringeren Lichtes. Es 
war technisch noch nicht möglich, diese beiden Einflüsse — Lichtmangel 
und Feuchtigkeit — zu trennen und doch für das Flechtenwachstum 
geeignete Lebensbedingungen zu bewahren. 


c) Schwerkraft als richtungsbestimmender Faktor. 

Um die Einwirkung der Erdanziehungskraft auszuschalten, wurden 
Flechten auf den senkrechten Wänden eines Wasserrades und auf einem 
Klinostaten mit horizontaler Achse angebracht. Auf einer Schamotte- 
platte hingen die Podetien so, daß sie diese teils mit ihrer Längsachse, 
teils nur mit ihrem Fuße berührten. Einige Podetien schwebten, ohne 
die Unterlage zu berühren, parallel zur Drehungsachse, waagerccht im 
Raume. Unter einem ausgesägten Blumentopfe wurden dieselben Ver- 
suche mit einseitiger Beleuchtung wiederholt. 

Zu allen Versuchen (1—2) wurden sowohl einzelne Podetien wie kleine 
Podetienräschen verwendet. Zum Festheften diente stets Aluminium- 
draht. 


B. Versuche mit den mechanischen Spannungen im Innern des Podetiums. 

Im Zusammenhang mit den Feuchtigkeitsversuchen (2 b) galt es nach- 
zuweisen, ob dauernde einseitige Feuchtigkeit auf die Struktur der 
Podetien so einwirken kann, daß rein mechanisch eine bleibende Krüm- 
mung zustandekommt. Auf einer angefeuchteten Schamotteplatte wurden 
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solche Podetien ausgelegt, die der feuchten Unterlage in ihrer Langs- 
richtung überall anlagen und ihrer gabeligen Verästelung wegen im 
gekriimmten Zustande nicht umfallen konnten. Fließpapierstreifen ver- 
sorgten von unten die Platte mit Wasser. Mit der Größe der Papier- 
streifen war die Wasserzufuhr so geregelt, daß die Podetien stets nur 
für die Unterseite, nicht aber für die Oberseite genügend Wasser zum 
Aufquellen erhalten konnten. Damit die Krümmung nicht durch Wachs- 
tum, sondern nur durch mechanischen Einfluß entstehen’ konnte, wurde 
zu diesen Versuchen Flechtenmaterial benutzt, das ziemlich 3 Jahre in 
meinen Herbarmappen gelegen hatte. Die Versuche standen außerdem 
in einem trockenen, ziemlich dunklen, für das Flechtenwachstum un- 
günstigen Raume. Dem Wasser mußte etwas Karbol zugefügt werden, 
weil sonst die Flechten im Laufe eines Monats verschimmelten. 


Versuchsergebnisse. 

Die Versuche am ursprünglichen Standorte in der Sächsischen Schweiz 
und die in der Stadt, in dem Dresdener Botanischen Garten, zeigten 
dieselben Ergebnisse. Sie unterschieden sich nur in der Schnelligkeit der 
Reaktion, denn am natürlichen Standorte wuchsen die Flechten rascher. 


A. Morphologische Veränderungen. 
1. Wiederaufrichtungsversuche. 

Die Cladonia-Podetien reagieren auf ein und denselben Eingriff ver- 
schieden, je nach dem Reaktionsvermögen ihrer Art und ihres Alters. 

a) In eine waagerechte Lage gebracht, erreichen die Flechten die 
normale lotrechte Stellung auf verschiedenen Wegen. 

Cladonia gracilis krümmt, wenn sie jung und des interkalaren Wachs- 
tums fähig ist, ihre Podetien etwas unterhalb der Spitze nach oben und 
erreicht bei feuchtem Wetter bereits nach 3 Wochen die senkrechte 
Stellung. Bei starkem Wachstum entstehen wie bei den höheren Pflanzen 
„Überkrümmungen“. Das Podetium biegt sich über die Senkrechte 
weiter und kommt vorübergehend wieder in eine schräge Stellung 
(Abb. 1). 

Bei den älteren Podetien, die sich nicht mehr krümmen können, 
schwillt die dem Lichte zugekehrte Oberseite an, wird warzig-bucklig. 
Die Unebenheiten wachsen, stets an den lotrechten Podetienwandungen, 
zu horizontalen Thallusläppchen aus, welche schlieBlich das Mutter- 
podetium bedecken und, einem normalen Thallus gleich, neue Podetien 
in der erstrebten senkrechten Lage aus sich heraussprossen lassen. 
Dasselbe gilt auch für jiingere Podetien, wenn die Lebensverhältnisse 
nicht günstig genug sind. Bis zur Podetienneubildung vergeht !/, oder 
1/, Jahr, je nach der Feuchtigkeit des Wetters. Die Unterseite des Mutter- 
podetiums ist nach einem halben Jahre in Zersetzung tibergegangen. 
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1/2 Jahr nach der Lageveränderung ist von dem gesamten Mutterpode- 
tium nichts mehr zu sehen. Neue Thalli und neue Podetien sind statt 
dessen entstanden. 

Nicht alie Cladonia gracilis-Podetien bilden erst Thalluslappchen und 
dann neue Podetien. Oft kommen die neuen Podetien als ,,seitliche 
Nachsprossungen‘“ unmittelbar aus der 
angeschwollenen Oberseite. Im Gegen- 
satz zu den Thallusläppchen entstehen 
sie aber in den obersten, also horizon- 
talen Partien des Thallusmantels, der 
dem waagerecht ausgelegten Mutter- 
podetium eigen ist (die Lichtstrahlen 
fallen schräg auf den Podetiummantel, 
wo Thallusblättchen entstehen, senk- 


recht, wo seitliche Aussprossungen sich 
Abb. 1. Cladonia graeilis (1/1): Richtet bilden) 
sich aus der Waagerechten wieder ‘ x 3 of 
empor. Indem so die Cladonia gracilis-Po- 


detien neue Podetien und Thallus- 
lappehen erzeugen, gleichen sie einem Thallus, unbeschadet der ent- 
wicklungsgeschichtlichen Griinde, die es verbieten, im Podetium einen 
Thallus verticalis zu sehen (KRABBE 1891). Daß sich in diesen Reaktionen 








Abb. 2. Cladonia rangiferina (1/1): Wiederaufrichtungsversuch (1a): Nur die bereits nach 
oben gebogenen Ästchen konnten weiterwachsen. 


eine für die Flechten besonders geeignete Vermehrungsweise bietet, 
braucht nicht betont zu werden. 

Cladonia mitis, Cladonia rangiferina, Cladonia sylvatica und wahr- 
scheinlich auch alle anderen Flechten aus der Untergattung Cladina 
erreichen die senkrechte Lage aus der Waagerechten auf anderem Wege. 
Die jungen Astchen dieser Flechten sind normalerweise nach unten 
gebogen. Hält man ein solches Podetium waagerecht, dann kommen immer 
einige Zweigchen so zu liegen, daß sie nach oben gerichtet sind. Nur 
diese wachsen weiter. Die nach unten gehenden werden zu Hapteren 
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oder sterben ab. Es entstehen so Formen, die aussehen, als seien sie 
durch nachträglichen interkalaren Zuwachs an der Krümmungsstelle 
emporgebogen worden. Die Beobachtung lehrt aber, daß die empor- 
gekrümmten Stellen bereits emporgebogen waren, daß sie als die begün- 
stigteren Äste den gebogenen Scheinstamm nur fortsetzen. (Von einer 
eigentlichen Sproßachse, die terminal nach oben wächst und lateral die 
Äste entstehen läßt, kann man bei den Podetien der Untergattung 
Cladina nicht reden. Der Scheinstamm dieser Podetien setzt sich aus 
den jeweils am meisten begünstigten, stets terminal angelegten Ästen 
zusammen [Abb. 2].) 

Die waagerecht liegenden Podetienteile schwellen an der dem Lichte 
zugewendeten Seite an, bilden aber weder Thallusläppchen, noch seitlich 
nachsprossende Podetien. Sie wachsen kaum noch in die Länge und 
sterben bald ab. Ein einziges Mal war bei Cladonia mitis unter den 
Versuchen in der Sächsischen Schweiz seitliches Nachsprossen zu beob- 
achten. Einige dieser waagerecht ausgelegten Räschen gleichen gänzlich 
dem Exemplar, das SANDSTEDE in seinem Cladonien-Herbar unter der 
Nr. 66 als Cladonia mitis m. prostrata gesammelt hat. Er schreibt dazu: 
„Auffällig entsprießen oft einzelne Büschel feiner Spitzen unvermittelt 
den Seiten der Lagerstiele, wahrscheinlich ist hier ein krankhafter Zu- 
stand, vielleicht durch Zurückfrieren und späteres Nachwachsen oder 
durch plötzlichen Wechsel in der Beleuchtung verursacht‘ (SANDSTEDE 
1922). Bei diesen Versuchen sind die Flechten nicht nur umgelegt, son- 
dern auch an eine Stelle mit anderen mikroklimatischen Verhältnissen 
gebracht worden. Sie wurden auf einer dauernd feuchten Gesteinsschicht 
an einer freistehenden Felswand am Schluchteingange ausgepflanzt. 
Dadurch waren sie stärker dem Sonnenlichte ausgesetzt als an ihrem 
ursprünglichen Standorte. Auch konnten jetzt die kalten Winde, die 
aus der Talschlucht stets heraus- oder hineinwehen, ungehindert auf sie 
einwirken. SANDSTEDEs Vermutungen erscheinen also berechtigt. Es sei 
noch erwähnt, daß nicht alle Podetien von jener Stelle diese Erscheinung 
zeigten, daß bei jenen Podetien mit seitlichen Aussprossungen kein Zu- 
wachs am Podetium selbst zu beobachten war und daß auch alle anderen 
Podetien auffallend langsam wuchsen. Während bei Cladonia gracilis 
seitliches Nachsprossen eine normale Reaktionsweise darstellt, ist es also 
bei der Untergattung Cladina eine krankhafte Erscheinung. Vielleicht 
haben die Cladina-Arten diese Fähigkeit im Laufe ihrer Stammesent- 
wicklung verloren, als sie sich so spezialisierten, daß neue Elemente 
normalerweise nur noch an der Spitze angelegt werden. 

Cladonia chlorophaea, Cladonia coniocraea, Cladonia fimbriata und 
wahrscheinlich alle Arten mit kleinen, typisch becherbildenden Podetien 
krümmen sich nur empor, wenn sie noch sehr jung sind und ihr Mutter- 
thallus genügend Licht erhält. Ihre Wachstumsfähigkeit ist sehr gering. 
Unter den veränderten Lebensbedingungen der Versuche stellen sie leicht 
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ihr Wachstum ein. Am einfachsten waren Versuche mit Exemplaren, 
die auf abgestorbenen Astchen wuchsen, weil man sie bequem in jeder 
Lage befestigen konnte, ohne die natiirlichen Verhältnisse zu ändern. 
In der Stadt miBlangen solche Kulturen. In den meisten Fallen reicht das 
Wachstumsvermôgen der Podetien nicht mehr aus, um das Becher- 
ende ganz in die Lotrechte zuriickzubringen. Wenn an einem solchen 
gekriimmten Podetium überhaupt Aussprossungen entstehen, dann bilden 
sie sich stets so auf dem obersten Teil des Becherrandes, daB sie als 
podetienahnliche Gebilde wieder eine senkrechte Lage einnehmen. Ihr 
Entstehungsort, der obere Becherrand, ist stärker entwickelt und kraf- 
tiger ausgewölbt als der untere. Die normale Symmetrie des Becher- 
trichters ist durch die Schiefstellung zerstért worden. An den Seiten- 
wanden entstehen bei diesen Arten normalerweise 
keine Podetien. Jegliche Nachsprossung erfolgt am 
Becherrande (Abb. 3 und 4). 

Werden irgendwelche Podetien mit seitlichen 
Thallusläppchen horizontal ausgelegt, dann stellen 
die nun senkrecht stehenden Läppchen ihr Wachs- 
Abb. 3. Cladonia chloro. tum meist ein. Nur selten gelingt es, daß die 
phaea (3/1):Schwachge- Ränder langsam in die Waagerechte wachsen, um 


krümmte Bec > . . 
ae ine dann gut weiter zu gedeihen. 





am a Bushsmuiste visés b) In einer lotrechten Lage mit den Spitzchen 
o! ung . . 
nein. nach unten kehren die Flechten ihre Wachstums- 
richtung um. 


Cladonia gracilis, genau senkrecht mit den Spitzchen nach unten 
hängend, wächst sehr langsam in dieser Richtung weiter. Die Podetien 
befinden sich in einem labilen Gleichgewicht. Erst wenn eine Seite der 
Umgebung dunkler oder feuchter als die andere wird, oder wenn das 
Podetium zufällig aus der genau senkrechten Lage in eine etwas schräge 
gerät, wächst es, sich nach oben krümmend, rasch weiter. Stärkere 
Feuchtigkeit und Dunkelheit wirken dabei gleichsam abstoßend auf das 
Podetium. Cladonia gracilis kann unter solchen Umständen bei feuchtem 
Wetter im Laufe von 3 Wochen die Lotrechte wieder erreichen. Nach 
einer Überkrümmung, die bald rückgängig wird, wächst sie dann normal 
weiter. 

Mit Flechten der Untergattung Cladina gelingen die Versuche am 
leichtesten. Es wachsen auch hier nur jene Astchen aus, die nach oben 
gerichtet sind. Wenn eine Emporkrümmung stattfinden sollte, ist sie 
nicht ohne weiteres meBbar und daher unbedeutend (Abb. 5). 

Bei den als ,,Becherflechten mit kleinen Podetien‘‘ bezeichneten Arten 
ist die Abhängigkeit vom Mutterthallus zu groß und die Wachstums- 
fähigkeit zu gering, um so starke Krümmungen auszuführen und die 
Wachstumsrichtung umzukehren. Dieselben Erfahrungen hat bereits 
TosBLeR (1925) gemacht. 
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Werden irgendwelche Podetien mit seitlichen Thallusläppchen auf den 
Kopf gestellt, dann wird die ursprünglich weiße Unterseite grünlich. An 
den nach der Umkehrung zugewachsenen Teilen ähnelt sie der normalen 
Oberseite. Die Ergebnisse der mikroskopischen Untersuchungen hier- 
über sollen an besonderer Stelle in anderem Zusammenhange beschrieben 
werden. 

Zusammenfassend kann man also sagen: Die Wiederaufrichtungsver- 
suche haben gezeigt,daB die lotrechte Stellung der Cladonia-Podetien nicht 
durch den Zufall bedingt wird, sondern daß sie durch Einflüsse verursacht 








Abb. 4. Abb. 5. 
Abb. 4. Cladonia chlorophaea (5/1): Aufwärtsgekrümmte Becherflechte. Oberseite mit 
größeren Soredien (Gonidienmassen schwarz schraffiert). 
Abb. 5. Cladonia rangiferina (1/1): Wiederaufrichtungsversuch (1b). Nur die bereits nach 
oben gebogenen Astchen sind weitergewachsen. 


wird, welche die Podetien veranlassen, nach jeder Störung die Normal- 
stellung wieder aufzusuchen. Welcher Weg dazu eingeschlagen wird, hängt 
von der Wachstumsweise und Wachstumskraft der betreffenden Flechteab. 

Im Hinblick auf später zu beschreibende Beobachtungen sei noch 
folgendes erwähnt: Bei allen Wiederaufrichtungsversuchen kamen die 
Podetien, welche die Erde berühren konnten, schneller und leichter in 
die Normallage zurück als jene, die davon ferngehalten wurden. Erde 
übt also auf die Flechten einen besonderen Einfluß aus. 

Bei allen Versuchen — auch den später zu beschreibenden — zeigte 
sich der Erfolg in den Räschen eher als bei den einzelnen Podetien. Denn 
die einzelnen Flechten wachsen langsamer, weil sie leichter austrocknen. 
Im Rasen reagierten wiederum am besten jene Podetien dicht am Rande, 
die von den äußeren geschützt wurden, am schlechtesten dagegen die 
innersten, die zwar genügend Feuchtigkeit hatten, von außen aber nicht 
mehr genügend Licht erhielten. 

Bei allen Wiederaufrichtungsversuchen krümmten sich sowohl die 
fertilen wie die sterilen Cladonia gracilis-Podetien durch interkalares 
Wachstum empor. Bei Cladonia laxiuscula aus der Cladina-Gruppe 
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nahmen aber nur die sterilen Aste an der Wiederaufrichtung teil, da 
die fertilen nicht mehr weiterwuchsen, obgleich sie in der entsprechenden 
Stellung lagen. Bei Cladonia laxiuscula, nicht aber bei Cladonia gracilis 
ist also das Wachstum mit der Apothezienbildung beendet. 


2. Versuche mit richtungsbestimmenden Faktoren. 
a) Licht als richtungsbestimmender Faktor. 

Durch einseitig ausgesägte Blumentöpfe beschattete Flechten wuchsen 
kaum halb so schnell wie unbeschattete. Becherflechten mit kleinen 
Podetien und meist auch Flechten der Untergattung Cladina stellten 
unter diesen Versuchsbedingungen ihr Wachstum ein. 

In normaler Lage auf dem Erdboden stehende Cladonia gracilis- 
Podetien richten anfangs ihre Spitzchen ein wenig nach dem einfallenden 
Lichte, nach kurzer Zeit jedoch wachsen sie in der Lotrechten weiter. 
Die einseitige Beleuchtung wirkt sich dann nur noch in der grüneren 
Färbung und in der stärkeren Beblätterung der Lichtseite aus. 

Waagerecht liegende Podetien verhalten sich genau so. Sie krümmen 
sich anfangs nach dem Lichte hingewendet empor, nehmen aber bald 
eine senkrechte Stellung ein. In den meisten Fällen biegen sich die 
Podetien nicht aufwärts, sondern bilden an der belichteten Seite Wärz- 
chen, die zu Thallusblättchen auswachsen und sich genau senkrecht zum 
einfallenden Lichte einstellen. Diese Thalli, verglichen mit denen, die 
im freieren Sonnenlichte entstehen, sind heller grün, von zarterem Bau 
und weiß berändert. An Thallis mit ungehinderter Beleuchtung war ein 
weißer Rand nur bei raschem Wachstum zu beobachten. Die anato- 
mischen Unterschiede, welche sich hier andeuten, werden an anderer 
Stelle behandelt. 

Senkrecht mit den Spitzen nach unten hängende oder stehende Pode- 
tien kommen wieder in die Normallage, stellen sich also ebenfalls nicht 
parallel zur Lichtrichtung ein. Sämtliche Podetien wenden sich nur in 
Richtung auf das Licht nach oben. Diese Versuche gelangen mit Cladonia 
mitis wie mit Cladonia gracilis. Man durfte die Cladonia mitis-Podetien 
nicht zu tief in den Topf hineinstellen, damit sie genügend Licht erhielten. 
Flechten der Untergattung Cladina scheinen dessen noch mehr zu 
bedürfen als Cladonia gracilis. 

Bei genau allseitiger Belichtung auf einem Klinostaten mit senkrechter 
Drehachse zeigen waagerecht ausgelegte Podetien die bereits beschriebenen 
Wiederaufrichtungserscheinungen. Die Podetien sind jedoch nie einseitig 
beblättert oder dunkler gefärbt wie bei den Topfversuchen. In der 
Normallage wachsen die Flechten ohne Besonderheiten gleichmäßig 
weiter. Mit den Spitzen genau senkrecht nach unten hängende Cladonia 
gracilis-Podetien kommen, solange sie auf dem Klinostaten stehen, nicht 
in die Normallage zurück. Ihr Wachstum scheint stillzustehen. Nach 
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7 Monaten wurden einige vom Klinostaten heruntergenommen. Im Laufe 
eines Monats haben sie sich in die Normallage aufgerichtet, indem sie 
sich von den dunkleren Stellen der Umgebung abwandten. Einige Monate 
später haben diese Podetien sogar gefruchtet. Mit den Spitzen senkrecht 
nach unten hängende Cladonia gracilis-Podetien befinden sich also wirk- 
lich bei allseitiger Beleuchtung in bezug auf ihre Wachstumsrichtung in 
einem labilen Gleichgewichte. Dagegen hat auf Podetien der Cladina- 
Gruppe die allseitige Beleuchtung durch den Klinostaten keinen Einfluß. 
Einige Ästchen sind immer nach oben gerichtet und können in der Normal- 
lage weiterwachsen. 


Die auf einer senkrechten roten oder weißen Glasscheibe befestigten 
Cladonia gracilis-Podetien gediehen nur schlecht. Ihre Lebensbedingungen 
waren zu unnatürlich. Ihre Spitzen wuchsen, sich von der roten Unter- 
lage abkrümmend, fast horizontal in den Raum. In dieser Lage stellten 
sie ihr Wachstum ein. Bei günstigeren Kulturbedingungen wird es 
sicher gelingen, die Podetien aus jener Horizontallage auch noch in die 
Normaistellung zu bringen. Es war bei diesen Versuchen gleichgültig, 
ob die Flechten waagerecht oder senkrecht, mit der Spitze nach oben oder 
nach unten hingen. Von der durchsichtigen weißen Glasscheibe wandten 
sich die Spitzchen nicht ab. An den senkrecht mit dem Kopfe nach 
unten oder oben befestigten Podetien war keine Veränderung wahrzu- 
nehmen. Die waagerecht hängenden krümmten sich parallel zur Glas- 
scheibe schwach zur Senkrechten empor. 


Die Versuche mit ungleichseitiger Beleuchtung haben also ergeben, 
daß dem Lichte ein richtender Einfluß zukommt. Die Thalli orientieren 
sich dauernd nach ihm, die Podetien dagegen nur vorübergehend. 


b) Feuchtigkeit als richtungsbestimmender Faktor. 

Cladonia gracilis-Podetien, die der feuchten lotrechten Schamotteplatte 
in ihrer Längsachse anliegen, wenden sich genau senkrecht von dieser 
ab, indem an der Spitze oder auch unterhalb dieser eine Seite schneller 
wächst als die andere. Es ist dabei gleichgültig, ob die Podetien hori- 
zontal oder vertikal, mit dem Kopfe nach unten oder nach oben im 
Raume liegen. Sind die Podetien über eine gewisse Länge hinaus waage- 
recht gewachsen, dann richten sie sich an ihren Spitzen bogig in die 
lotrechte Normalstellung. Dieser Abstand von der feuchten Unterlage 
bis zur Krümmung ist je nach der Art und vielleicht auch je nach dem 
Alter der Podetien verschieden groß. Bei Cladonia gracilis beträgt er 
knapp 1 cm; meist ist er kleiner. 

Berühren die Flechten mit ihrem Fuße die feuchte Schamotteplatte, 
sind sie also horizontal, dann zeigen sie ein unterschiedliches Verhalten, 
je nach ihrer Länge. Ganz junge, !/, cm lange Podetien wachsen anfangs 
in der Horizontalen, bis sie sich wie die mittelgroßen Podetien in die 
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Normallage aufrichten. Alte Flechten, vor allem solche über 3 cm Lange, 
Die Versuche zeigen, daB der feuchte Boden einen richtungsbestim- 
menden Einfluß ausübt. Er bewirkt die Stellung senkrecht zur Unter- 
lage und erstreckt sich 1/,—1 cm weit über das Podetium. Innerhalb 
dieses Bereiches scheint die Schwerkraft auf das horizontalwachsende 
Podetium keinen Einfluß auszuüben, denn sonst müßte es eine schräge 
Stellung einnehmen. Dies ist verwunderlich, denn es ist nicht gut denk- 
bar, daß in dieser Versuchsanordnung die Schwerkraft erst dann auf 
die Podetien einwirkt, wenn sie über 1 cm groß sind, da bei den Wieder- 
aufrichtungsversuchen schon an Podetien von 3mm Länge Reaktionen 
zu sehen sind. Man muß annehmen, daß innerhalb dieses Bereiches der 
Einfluß der Feuchtigkeit gänzlich dominiert, indem das Podetium von 
der Unterlage aus auf allen Seiten gleichmäßig durchfeuchtet wird. In 
weiterer Entfernung nimmt der Einfluß der lotrechten Unterlage ab. Die 
untere Seite des waagerecht liegenden Podetiums wird feuchter sein als 
die obere. Sie verdunstet weniger Wasser, weil sie von den Sonnen- 
strahlen nicht getroffen wird. Unter diesen ungleichen Bedingungen 
richten sich dann die Podetien auf, bis in der Normalstellung für beide 
Seiten wieder gleiche Verhältnisse herrschen. Ob so mit Licht und 
Feuchtigkeit allein die Normalstellung erklärt werden kann, das sollte 
mit Experimenten untersucht werden, bei denen die Schwerkraft als 
richtungsbestimmender Faktor ausgeschaltet war. 


"c) Schwerkraft als richtungsbestimmender Faktor. 


Die Versuche im Freien mit einem unterschlächtigen Wasserrade 
mißlangen trotz mehrjähriger Bemühungen. Die Flechten stellten stets 
ihr Wachstum ein. Da sie in einem Bache außerhalb der Stadt bleiben 
mußten, war es der Entfernung wegen nicht möglich, sie mehrmals am 
Tage zu kontrollieren, um die gegebenen Lebensverhältnisse günstig zu 
beeinflussen, wie es sonst im Dresdener Botanischen Garten geschah. 
Dafür gediehen die Kulturen im Garten, in der Stadt, auf einem Klino- 
staten mit horizontaler Achse besonders gut. Feuchtes Wetter und einige 
Erfahrungen in der Flechtenkultur haben sie begünstigt. 

Cladonia gracilis-Podetien, welche, parallel zur Drehachse des Klino- 
staten aufgehängt, von allen Seiten gleichmäßig belichtet, die Unterlage 
nicht berühren können, wachsen in ihrer Längsrichtung weiter. Ihre 
seitlichen Aussprossungen stehen genau senkrecht zum Mutterpodetium, 
das als Unterlage den einzigen richtungsbestimmenden Einfluß ausübt. 
Thallusblättchen, die vor Versuchsbeginn gebildet worden sind, bleiben 
an den Podetien senkrecht. Trotzdem sie allseitig beleuchtet sind, zeigen 
sie anfangs eine Ober- und Unterseite. Später werden sie dicker als 
normal und auf der Unterseite grün, so daß sich der Unterschied zwischen 
Ober- und Unterseite verwischt. Ihre Längenzunahme ist dabei minimal. 








in ihrer Wachst ichtung und Stellung. 177 


Während des Versuches werden am Podetium keine Blättchen gebildet. 
Es entstehen zwar massenhaft pustelförmige Emporwölbungen, wie sie 
normalerweise zu Beginn der Blättchenbildung zu sehen sind, aber die 
Pusteln brechen nicht auf und werden nicht wie sonst zu Thallusläpp- 
chen, indem ein Teil des zersprengten Podetiummantels stärker wächst 
als der andere. Beide Seiten der Emporwölbung sind vielmehr gleich 
kräftig, bleiben beisammen und wachsen langsam zu einem mollusken- 
haften, dicken brettförmigen Gebilde heran. Es ist also die Entstehung 
eines dorsiventralen Thallusgebildes von dem Einfluß des Lichtes ab- 
hängig. Da an den Podetien auffallend viel Nachsprossungen auftraten, 
wäre es vielleicht möglich, daß eine Beziehung zwischen der Stärke der 
Blättchenbildung und der Bildung seitlich nachsprossender Podetien 
besteht derart, daß beide zueinander umgekehrt proportional wären. 


Berühren die Flechten die feuchte Schamotteplatte mit dem Fuße, 
stehen sie also normal zur Unterlage, aber horizontal im Raume, so 
wachsen sie in ihrer Längsrichtung weiter, d. h. senkrecht von der Unter- 
lage weg, wenn sie allseitig belichtet werden. Bilden sich an den oberen 
Enden der Podetien, also in größerer Entfernung von der Unterlage, 
seitliche Nachsprossungen, dann wenden sich diese von dem dunkleren 
und feuchteren Inneren des Rasenpaketes nach den Rändern ab. Es 
läßt sich dabei genau verfolgen, wie zufällige, lokale Verhältnisse durch 
Feuchtigkeit und Licht die Wachstumsrichtung beeinflussen. 

Liegen die Cladonia gracilis-Podetien der feuchten Unterlage mit ihrer 
Längsachse an, so krümmen sie sich senkrecht von ihr ab oder treiben 
ebenfalls in dieser Richtung Nachsprossungen. Die Thallusblättchen 
stehen an den Podetienwänden stets parallel zur Unterlage. 

Es verhält sich also Cladonia gracilis bei diesen Experimenten genau 
wie bei den Wiederaufrichtungsversuchen (la). 5mm von der Unter- 
lage entfernt läßt jedoch der richtende Einfluß nach, die Podetien und 
die Nachsprossungen werden krüppelig verkrümmt und in ihrer Wachs- 
tumsrichtung von zufälligen lokalen Verhältnissen bestimmt. 

Werden die Podetien einseitig von vorn beleuchtet, während sie auf 
dem Klinostaten der lotrechten Schamotteplatte in ihrer Längsachse 
anliegen, so kriimmen sie sich zunächst senkrecht von der Unterlage ab, 
nehmen aber dann mehr und mehr die Richtung des einfallenden Lichtes 
ein. Genau so verhalten sich die seitlichen Nachsprossungen. Die Blätt- 
chen bleiben von der Unterlage unbeeinflußt, sie stellen sich senkrecht 
zur Lichtrichtung ein. Bei dieser Versuchsanordnung entstehen die 
Thallusblättchen an allen beleuchteten Stellen der Podetienwandung, 
denn das Licht trifft auf alle Wandteile schräg auf. 

Stehen die Cladonia gracilis-Podetien, einseitig von vorn beleuchtet, 
senkrecht mit dem Fuße auf der lotrechten Schamotteplatte, so wenden 
sie ihre Spitzchen auf das Licht hin. Die Thallusblättchen stehen zu 
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beiden Seiten halbschräg am Podetium, senkrecht zur Lichtrichtung. 
Die Lichtseite des Podetiums ist bedeutend griiner als die Schatten- 
seite. 

In einem Drahtgestell hängend, frei von allen richtenden Einflüssen, 
aber ebenfalls unter dem ausgesigten Blumentopf einseitig belichtet, 
kriimmten sich die Cladonia gracilis-Podetien nur selten zum Lichte hin. 
Vielleicht waren hierfiir die Podetien zu alt und die durch die Versuchs- 
anordnung geschaffenen Lebensbedingungen nicht giinstig genug. Alle 
Podetien waren dicht mit Thallusblättchen bedeckt, die in zwei Reihen 
angeordnet zum Lichte senkrecht standen. Der dazwischen liegende 
Podetienwandteil hatte viele seitliche Nachsprossungen gebildet, die genau 
in der Lichtrichtung standen. 

Aus diesen Versuchsergebnissen ergibt sich im Vergleiche mit den 
vorhergehenden, daß auch die Schwerkraft auf die Podetien einen rich- 
tenden Einfluß ausübt. Schwerkraft, Licht und Feuchtigkeit wirken 
zusammen und bedingen das normale lotrechte Wachstum der Cladonia- 
Podetien. Man kann hier von einem Reiz reden, den jeder dieser drei 
Faktoren ausübt, und kann die beschriebenen Erscheinungen mit Geo-, 
Photo- und Hydrotropismus bezeichnen. Man muß nur den Begriff 
»Reiz“ weit genug fassen und darf nicht erwarten, daß Flechten mit 
ihrer komplexen Natur aus Pilz und Alge dieselben Erscheinungen zeigen 
wie einheitlich aufgebaute Organismen. Über den Geo-, Photo- und 
Hydrotropismus ist bei den Algen und Pilzen noch wenig bekannt. Es 
ist daher schwer zu deuten, wodurch und wie die Reize auf die Flechte 
wirken, zumal die Verhältnisse noch dadurch kompliziert werden, daß 
die Cladonia-Podetien als Fruchtkörperstiel und als Thallus zugleich 
betrachtet werden müssen. Um der Wirkungsweise der Reize näher- 
zukommen, wurden jene anatomischen und physiologischen Unter- 
suchungen angestellt, über die weiter unten berichtet wird. Ob radiärer 
oder dorsiventraler Bau die Reaktionsweise der Flechte beeinflußt 
(GOEBEL 1927 und 1928), soll durch Regenerationsversuche geklärt 
werden, die ich mir vorbehalten möchte, und für die Vorversuche bereits 
im Gange sind. Sie erscheinen mir auch im Hinblick auf die Vermehrung 
der Cladonien durch Bruchstücke notwendig (ToBLER 1932). Offen muß 
zunächst auch die Frage bleiben, ob der Thallusmantel, der im Cladonia- 
Podetium den Pilzfruchtkörper nachträglich umkleidet, dessen Reaktions- 
weise abändert. Hier müßte man eine Gruppe der Cladoniaceen heran- 
ziehen, die eine solche Gunidienumhiillung noch nicht besitzt, wie z. B. 
Baeomyces roseus (ToBLER 1927 und 1928). 


3. Ergebnisse der Versuche mit den mechanischen Spannungen im Inneren 
des Podetiums. 

Es empfiehlt sich, hier einen Abschnitt einzuschieben mit Ergebnissen, 

die beweisen, daß die Wiederaufrichtung und damit die lotrechte Normal- 
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stellung der Cladonia-Podetien durch die lebende Substanz und nicht 
durch mechanische Vorgänge bedingt wird. 

Im Inneren der Cladonia-Podetien befindet sich ein Zylinder aus dicht 
verflochtenen, stark lichtbrechenden Hyphen. Er soll nach älterer An- 
schauung zur Erhöhung der mechanischen Säulenfestigkeit, nach GoEBEL 
(1926) als Quellhyphenzylinder zur Wasserspeicherung dienen. Im 
Gegensatz zur Rindenschicht zeichnet er sich durch einen gestreckten 
Lauf der Hyphen parallel zur Podetienlängsachse aus. 

Durchfeuchtet man eine ausgetrocknete Flechte, dann schwillt sie 
an. Ihre Hyphen quellen zur doppelten Größe auf, wie sich an ausge- 
trockneten Schnitten unter dem Mikroskop jederzeit nachweisen läßt. 
Der Zentralzylinder dehnt sich stärker in der Längsachse des Podetiums 
aus als die Rindenschicht. Denn seine Hyphen sind gedrängter ange- 
ordnet und vermutlich stärker quellbar. Dies erzeugt Spannungen, welche 
die Wände nach außen drücken. Schneidet man ein durchfeuchtetes 
Podetium durch Längsschnitte an, so rollen sich die freigewordenen 
Wände nach außen. Mit zunehmender Austrocknung wird die Einrollung 
rückgängig. 

Richtet man es so ein, daß nur eine Seite durchfeuchtet wird, dann 
wird diese durch Quellung länger als die gegenüberliegende und erzeugt 
eine Krümmung des Podetiums nach der trockenen Seite hin. In diesem 
Zustande sind Flechten über 2 Monate lang erhalten worden. Nach dieser 
Zeit zeigte sich, daß die Podetien, gänzlich unverändert, sich nur so lange 
von der Schamotteplatte abwandten, als diese feucht war. Sie bekamen 
ihre gerade Gestalt wieder, wenn sie allseitig ausgetrocknet oder durch- 
feuchtet wurden. Von der früheren Biegung blieb nichts zurück. Eine 
Strukturveränderung innerhalb des Podetiums war also nicht erfolgt, 
trotzdem die Spannungen ziemlich 11 Wochen lang einwirken konnten. 
Lebende Podetien hätten dagegen nur !/, der Zeit gebraucht, um eine 
dauernde Emporkrümmung zu erzeugen. Es ist klar, daß dieser Quellungs- 
mechanismus, da er bedeutungsvoll für die Stellung der Cladonia-Podetien 
ist, nicht übergangen werden durfte. 


B. Anatomische Beobachtungen. 

Bei den anatomischen Untersuchungen wendete sich das Haupt- 
interesse auf das Verhältnis des Algenanteiles zu dem des Pilzes, d.h. 
auf die Gonidienverteilung. Außerdem wurde Größe und Gestalt der 
Gonidien und der Hyphenzellen, sowie ihre Lagerung zueinander beachtet. 


1. Die Gonidienverteilung und ihr Verhältnis zur Podetiengestalt. 
Werden Cladonia-Podetien aus ihrer senkrechten Normalstellung in 
die Waagerechte gebracht, dann bleiben die Lebensbedingungen nicht mehr 
auf allen Seiten gleich. Die Oberseite wird stärker belichtet und trockener 
als die Unterseite. Außerdem erhält ein solches Podetium mehr Licht 
12* 
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und mehr Feuchtigkeit als eines in der Normalstellung. Durch diese 
Veränderung der Lebensbedingungen wird das Wachstum beider Flechten- 
komponenten, vor allem das der Algen, beeinfluBt. Je nach der Art 
der Flechten zeigen sich Verschiedenheiten. 

Beim normalwachsenden Podetium einer Flechte aus der Cladina- 
Untergattung sind die Gonidien in Form von Klumpen auf allen Seiten 
gleichmäBig verteilt. An den Spitzen sind die Gonidienhaufen noch klein 
und weit voneinander entfernt. Je weiter nach unten, desto größer und 
dichter sind sie beisammen. Seitenverschiedenheiten sind nur in den 
nach unten gekrümmten kleinen Spitzen zu sehen, deren Oberseite 
stärker mit Gonidien besiedelt ist. Im Laufe der Zeit gleicht sich die 
Krümmung und damit der Unterschied im Gonidienbesitz aus. Statt 
dessen sind von der Spitze her neue Astchen herangewachsen die, nach 





Abb. 6. Cladonia rangiferina (40/1): Waagerecht liegendes Astchen, das zum Absterben ver- 
urteilt ist. Starke Gonidienklumpen auf der Oberseite (Gonidienmassen schwarz schraffiert)- 


unten gebogen, dieselben Erscheinungen zeigen. Legt man ein solches 
Podetium der Untergattung Cladina in die Waagerechte, dann findet man 
zunächst auf der Unterseite der Kriimmungsstelle mehr Algen als auf 
der Oberseite. Da auf der Oberseite die Algen besser gedeihen, gleicht 
sich der Unterschied aus. SchlieBlich wird die Oberseite gonidienreicher. 
In dem geraden Teil des Podetiums nimmt die Gonidienschicht der 
Oberseite bis auf das Doppelte an Ausdehnung zu, indem sich die Algen 
üppig vermehren (Abb. 6). Die Unterseite geht bald in Zersetzung über. 
Zuerst wird der Zentralzylinder braun und verquollen, dann die Rinden- 
und die Gonidienschicht. Zuletzt erfassen die Zersetzungsvorgänge auch 
Pilz und Alge der Oberseite. Die Gonidien bleiben in dem absterbenden 
Organismus am längsten lebend. Die Wachstumsfähigkeit des Pilzes ist 
anscheinend zu gering, um das Gleichgewicht zu den iippig wuchernden 
Algen wiederherzustellen. Morphologisch findet dies seinen Ausdruck 
darin, daB Gonidien frei, ohne Umspinnung im Thallus liegen, und 
daB die Gonidienhaufen nicht so dicht wie sonst von Pilzhyphen durch- 
zogen sind. Es ist anzunehmen, daB der Pilz durch den EinfluB des 
Erdbodens und vor allem durch die Zersetzungsvorgänge auf der Unter- 
seite geschädigt und schlieBlich getétet wird. 
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In Cladonia gracilis-Podetien mit normaler Stellung und allseitiger 
Beleuchtung verteilen sich die Gonidien gleichmaBig auf alle Seiten. An 


den Spitzen sind die Goni- 
dienklumpen kleiner, und die 
Rindenschicht ist unvoll- 
kommener als weiter unten. 
Bei allen waagerecht ausge- 
legten Cladonia gracilis-Po- 
detien wuchern die Gonidien 
derOberseiteebenfalls üppig, 
regen aber die Hyphen zu 
Neubildungen an. Denn 
diese umspinnen dicht die 
entstehenden Algen. Die 
Gonidien teilen sich in Rich- 
tung auf das Licht zu. Sie 
erscheinen reihenförmig an- 
geordnet, wie auch Bacu- 
MANN (1927) beobachtete. 
In dicken Gonidienhaufen 
ist die Außenseite dunkler 
grün, weil dort die Gonidien 
dichter beisammenliegen. 
Bei jenen Podetien, wel- 
che sich nicht mehr empor- 
richten können, werden die 
Gonidienmassen der Ober- 
seite zu groß, um unter der 
Rinde Platz zu finden. Es 
entstehen Spannungen, wel- 
che die Rinde warzig-bucklig 
nach außen treiben und 
die Verbindungshyphen zwi- 
schen Gonidienschicht und 
Zentralzylinder zerreißen. 
Schließlich platzt die Rinde 
auseinander. Der obere Teil, 
der stärker wächst, weil 
er besser beleuchtet wird, 
schiebtsich über den anderen 
hinweg undwirdzumThallus- 








Abb. 7. Waagerecht ausgelegtes Cladonia gracilis- 
Podetium (40/1): Oberseite gonidienreicher, warzig- 
buckelig, beginnende Blättchenbildung. 1 Bereich der 
Rindenschicht, 2 Bereich der Gonidienmassen (schraf- 
fiert), 3 Stratus myelohyph., 4 Stratus chondroid. 
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Abb. 8. Beginnende Blättchenbildung (160/1): Die 
Pustel platzt auf, der obere Teil ist kräftiger und 
schiebt sich über den unt weg. (Gonidi 
schwarz, die durchscheinenden, tieferliegenden Goni- 
dienmassen schraffiert. Nur die oberflächlich liegenden 
Hyphen wurden in ihrem Verlaufe angedeutet.) 





läppchen. Ein Gonidienhaufen dicht unter der Blättchenansatzstelle 
deutet als Rest den unteren Teil des früheren Wärzchens an. In derselben 
Art entstehen die Blättchen senkrecht wachsender Podetien (Abb. 7—9). 


Planta Bd. 20. 
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Seitliche Nachsprossungen entstehen auf der Oberseite der waagerecht 
ausgelegten Cladonia gracilis-Podetien in derselben Art wie im Thallus. 
Hyphen unterhalb der Gonidienschicht, dicht am Quellhyphenzylinder, 
bewirken diese Neubildung. Den AnstoB dazu gibt vermutlich die gute 
Ernährung durch die üppig wuchernde Gonidienschicht. 

Während die jungen waagerecht ausgelegten Cladonia gracilis-Podetien 
sich durch interkalaren Zuwachs in die Lotrechte krümmen, haben sie 





Abb. 9. Ansatzstelle eines Blättchens (160/1): Die untere Wärzchenhälfte ist als Gonidien- 

klumpen zu erkennen. (Gonidienmassen schwarz, durchscheinende tiefer liegende Gonidien- 

massen schraffiert. Nur die oberflächlich liegenden Hyphen wurden in ihrem Verlauf 
angedeutet.) 


auf ihrer Oberseite nur wenig mehr Gonidien als auf der Unterseite. 
Erst wenn die Wiederaufrichtung vollendet ist, setzt jene üppige Algen- 
entwicklung ein, die der Oberseite eine schon mit bloßem Auge erkenn- 
bare dunklere Grünfärbung verleiht. Bis dahin sind die Algen in ihrer 
Entwicklung von den wachsenden Pilzhyphen aufgehalten worden. 

Für Becherflechten mit kleinen Podetien und für Cladonia gracilis und 
Cladina-Flechten, die senkrecht auf dem Kopfe stehen, gilt das bisher 
Gesagte entsprechend. 

Die Blättchen der Podetien unterscheiden sich anatomisch nicht von 
einem gewöhnlichen Thallus. Sie besitzen wie dieser Rinden-, Gonidien- 
und Markschicht. Legt man solche Blättchen mitsamt ihrem Podetium 
so, daß die Markschicht nach oben, die Rindenschicht nach unten kommt, 
dann besiedeln anfliegende Gonidien die Markschicht. Sie werden um- 
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sponnen und regen die Hyphen an, weiter zu wachsen. An diesen Stellen 
wird die Markschicht dicker als sonst. Eine zweite ausgesprochene Rinden- 
und Gonidienschicht, so daB die Blättchen durch die Umkehrung iso- 
lateral würden, ist nicht beobachtet worden. Die Blättchen haben dazu 
noch nicht lange genug in jener Stellung verweilt, wenn eine so weit- 
gehende Umbildung überhaupt môglich sein sollte. Am Rande der Blatt- 
chen, an den zuwachsenden Teilen, kehrte sich die Dorsiventralität um. 
Es entwickelte sich an der früheren Unterseite eine Rinden- und Gonidien- 
schicht. Letzteres beobachtete auch STRATO (1926) am Peltigera-Thallus. 
Stellt man die Blattchen lotrecht, ihre Podetien also wagerecht, dann 
wachsen sie an ihren Randern rechtwinklig in die Horizontale aus. Die 
urspriingliche Unterseite, welche nun auch dem Lichte ausgesetzt ist, 
wird schwach von Gonidien besiedelt. Meist stellen aber solche Blätt- 
chen ihr Wachstum ein, vermutlich weil sie in dieser Stellung weniger 
Licht bekommen. 

Die Dorsiventralität der Thallusläppchen wird also vom Lichte be- 
stimmt. Auf diese Tatsache machte KRABBE (1891) aufmerksam. GOEBEL 
(1927) zeigte dasselbe bei Peltigera aphthosa. 

An anderer Stelle war erwähnt worden, daß unter den einseitig aus- 
gesägten Blumentöpfen Thallusläppchen entstanden, die sich von den 
im freien Licht gebildeten durch einen weißen Rand unterschieden. 
Anatomische Untersuchungen zeigten, daß diese im Schatten gewach- 
senen Thallusläppchen in der Rinde und in der Gonidienschicht nur 
halb so dick wie die Lichtformen waren, und daß in den weißen Rändern, 
denen eine Differenzierung in einzelne Gewebeschichten noch fehlte, nur 
wenige einzellige Gonidien saßen. In diesem Falle kann anscheinend 
das Algenwachstum nicht mit dem Hyphenwachstum Schritt halten. 


Zusammenfassend kann man also über die Gonidienverteilung und 
über ihr Verhältnis zur Flechtengestalt folgendes aussagen: 

In Thallusgebilden (Thalli und Blättchen an Podetien) wird die 
Gestalt durch die Gonidienverteilung und damit durch das Licht be- 
einflußt. 

In Cladonia-Podetien dagegen entstehen die Unterschiede in der Goni- 
dienverteilung erst nachträglich, durch die Stellung und die Gestalt des 
Podetiums verursacht. Daß eine Seite mehr Gonidien besitzt, veranlaßt 
diese nicht, stärker in die Länge zu wachsen und dadurch das Podetium 
zu krümmen. Dies wäre nach den Anschauungen BACHMANNs (1923 und 
1927) zu erwarten gewesen. Daß Pilz und Alge sich gegenseitig fördern, 
gilt nur für Thallusgebilde und für den Thallusmantel, nicht aber für 
den Quellhyphenzylinder. Dieser ist auf allen Seiten gleichmäßig aus- 
gebildet. Seine Größenausdehnung und sein Bau werden nicht dadurch 
beeinflußt, daß die Seiten verschieden stark mit Gonidien besiedelt und 
gekrümmt sind. Auch in der Anordnung und in der Gestalt seiner Hyphen 
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sind keine entsprechenden Seitenunterschiede gefunden worden. Der 
Zentralzylinder, der urspriingliche Fruchtkérperstiel, bildet sich nach 
besonderen Gesetzen, die noch nicht untersucht sind. Ihre Kenntnis 
ware aber wertvoll, da die Podetienkriimmung durch Entwicklungsvor- 
gange im Zentralzylinder hervorgerufen wird. 


2. Größe und Gestalt der beiden Flechtenkomponenten. 

Es ist anzunehmen, daß die verschiedenen Lebensbedingungen auf 
den beiden Seiten eines waagerecht liegenden Podetiums Unterschiede in 
Gestalt und Größe der Flechtenkomponenten erzeugen. 

a) Flechtenpilz. An jugendlichen Podetien unterscheidet sich die Ober- 
seite von der Unterseite während der Zeit, da sich die Podetien auf- 
krümmen. Auf der Unterseite erreichen die Hyphen ihre endgültige 
Größe und Form zeitiger als auf der Oberseite. Ihre kurzgliedrigen, 
dünnwandigen, plasmareichen Zellen gehen eher in langgestreckte, dick- 
wandige, englumige und plasmaärmere Formen über. Diese Differenz 
gleicht sich später wieder aus. Man kann am Ende der Entwicklung 
weder am Zentralzylinder noch an anderen Hyphengeweben einen Unter- 
schied an Größe, Form und Anordnung wahrnehmen. 

b) Flechtenalgen. Verschieden große Gonidien gibt es in jedem normal- 
wachsenden Podetium. In waagerecht ausgelegten werden die Goni- 
dienausmaBe besonders unterschiedlich: Ein Cladonia rangiferina-Pode- 
tium z. B., dessen Zentralzylinder durch Zersetzung schon braun geworden 
war, hatte auf der Unterseite viele Algen, die nur 2—4,5 u groß waren 
und daneben Riesenzellen von 15 # Durchmesser, welche wenig Chloro- 
phyll und in ihrem Inhalte keinerlei Struktur zeigten. Sie erschienen 
degeneriert und dem Untergange verfallen. Die vielen winzigen Gonidien 
waren das Ergebnis einer kurz vorher erfolgten Teilung, durch die sich 
die Algen vor dem Tode retten wollten. Auf der Oberseite dieses Pode- 
tiums waren dagegen die Gonidien einigermaßen gleich groß. 

Bei waagerecht ausgelegten Cladonia gracilis-Podetien sind, wenn die 
Normalstellung gerade erreicht ist, auf der Lichtseite die Gonidien durch- 
schnittlich kleiner als auf der Unterseite, da sie sich sofort teilen, wenn 
sie einigermaßen herangewachsen sind. 


C. Physiologische Erscheinungen. 
Die veränderten Lebensbedingungen, in die waagerecht ausgelegte 
Cladonia-Podetien gebracht worden sind, müssen sich auf den Stoffwechsel 
der beiden Flechtkomponenten auswirken. 


1. Flechtenalgen. 
Die Gonidien wurden in Quetschpräparaten mit Jodlösung auf Stärke 
untersucht (Mamerı 1919). Es wird zwar neuerdings behauptet, die 
Gebilde, welche durch diese Methode sichtbar werden, seien lipoider 
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Natur (BuUSCALIONI und SCARAMELLA 1931). Wie dem auch sei, es darf 
jedenfalls als erwiesen gelten, daB sie Stoffwechsel- und Speicherprodukte 
der Flechtenalgen darstellen (ToBLER 1923). In normal wachsenden 
Cladonia gracilis-Podetien kommen solche Gebilde — sie seien der Kiirze 
halber ,,Speicherkérner“ genannt — nur in Thallusblittchen und in 
alten, längst ausgewachsenen Teilen vor, nie aber in Spitzen und noch 
wachsenden Podetienteilen. Solange waagerecht ausgelegte Cladonia gra- 
cilis-Podetien noch interkalar wachsen, um sich in die Lotrechte zu 
kriimmen, sind auf ihrer Unterseite keine und auf ihrer Oberseite nur 
wenige, winzige Speicherkörner zu finden. Ist die Krümmung vollendet 
und hat jenes üppige Gonidienwachstum der Oberseite begonnen, dann 
bereitet es keine Schwierigkeiten, auf der Oberseite Speicherkörner nach- 
zuweisen. In waagerecht ausgelegten Podetien, welche zu alt sind, um 
sich aufzukrümmen, findet man viele Speicherkörner, besonders kurz 
bevor aus den warzigen Buckeln die Thallusblättchen entstehen. Während 
die Thallusläppchen und die seitlich nachsprossenden Podetien gebildet 
werden, geht der Reichtum an Speicherkörnern zurück, ohne gänzlich 
zu schwinden. Die Algen bilden also Speicherkörner nur, wenn ihre 
Stoffwechselerzeugnisse vom Pilz nicht restlos verbraucht werden. Daß 
der Pilz die Algen während seines Lebens nicht dauernd gleich stark aus- 
nutzt, beweisen das Auftreten von Speicherkörnern und die starke 
Gonidienvermehrung unter den genannten Umständen. 


2. Flechtenpilz. 

Auf der gonidienreicheren Seite erscheinen zuweilen die Pilzzellen 
plasmahaltiger. Doch dieser Unterschied bei der Jodfärbung ist kaum 
bemerkbar. Andere sichtbare Zeichen eines physiologischen Unterschiedes 
fehlen bei den Hyphen. 


3. Der gemeinsame Stoffwechsel. 

Die Flechtensäuren pflegt man als ein Zeichen des gemeinsamen Stoff- 
wechsels anzusehen. Obgleich Cladonia-Podetien nicht arm an solchen 
Stoffen sind, lagern sie diese nicht sichtbar ab. Kalilauge oder Chlor- 
kalk, den Schnitten zugesetzt, läßt alle Seiten mit einer braungefärbten 
Flüssigkeit gleichmäßig durchtränkt erscheinen. Hier fehlt es noch an 
einer mikrochemischen Reaktion für die Cladonia-Flechtensäuren, welche 
über den Ort und die Art der Ablagerung genauere Auskunft geben 
könnte. Man würde damit sicher Unterschiede in dem Flechtensäure- 
gehalt nachweisen können zwischen der gonidienreicheren und der 
gonidienärmeren Seite. 


Nebenergebnisse. 
A. Wachstumsbedingungen der Cladoniapodetien. 
In der Lichenologie fehlt es an Experimenten. Selten hat man Flechten 
kultiviert, Experimente mit solchen Kulturen sind kaum gemacht worden. 
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Von der experimentellen Forschung erwarten wir noch manche Erkenntnis 
fiir die Flechtenkunde. Es sollen deshalb die Erfahrungen iiber die Kultur- 
bedingungen der Flechten in der Stadt und an dem natiirlichen Standorte 
mitgeteilt werden. 

1. In der Stadt. 

Die Flechten wurden unter freiem Sonnenlichte in groBen Blumen- 
tôpfen mit einem Erdgemisch aufgestellt, das méglichst dem des natiir- 
lichen Standortes entsprach. Wenn es die Versuchsanordnung erlaubte, 
wurden die Tépfe nur soweit gefiillt, daB die Flechten kaum über den 
Rand herausragten. Ein Drahtgehäuse schützte die Versuche gegen 
unerwünschte Eingriffe. 50cm hohe Glasscheiben an den Wänden 
hielten auf allen Seiten die austrocknenden Winde ab, ohne den Luft- 
austausch zu hindern, ohne dem Regen von oben den Eintritt zu ver- 
wehren. Die technischen Schwierigkeiten der Kulturen liegen darin, die 
Flechten und die sie umgebende Luft dauernd geniigend feucht zu halten. 
Der schädliche Einfluß der Stadtluft ist sicher weit geringer als man 
früher annahm (ToBLER 1927 und 1928). Wahrscheinlich gewinnt er seine 
Wirksamkeit erst dadurch, daB die Stadtluft, verglichen mit den Ver- 
haltnissen am natiirlichen Standorte, dauernd trocken ist. Kulturen in 
einer Stadt mit feuchtem Seeklima werden sicher leichter gelingen. Je 
nach dem Wetter wurden die Flechten 1—3mal täglich gut durchfeuchtet. 
Dazu wurde das Wasser mit einer Blumenspritze fein und breit verstaubt. 
Um Salzanreicherung in den Flechten zu verhiiten, wurde zu gleichen 
Teilen Leitungs- und destilliertes Wasser vermischt gespritzt. Nur destil- 
liertes Wasser erschien fiir die Gonidien nicht ratsam, da es sich vom 
Regenwasser mit den darin gelésten Salzen zu stark unterscheidet. Ob 
diese Vorsichtsmaßnahme, kein reines Leitungswasser zu verwenden, 
notwendig ist, wurde nicht nachgeprüft. 

Unter diesen Kulturbedingungen gedieh am besten Cladonia gracilis. 
Sie bildete während des ganzen Jahres und in besonders groBer Zahl 
Ende August, Anfang September neue Apothezien aus. Die Wuchsform 
der Podetien wurde durch die Kultur nur wenig geändert. Durch eine 
etwas stärkere Beblätterung reagierten sie auf die Veränderungen der 
Lebensverhältnisse. Denn bei der Verpflanzung in den Botanischen 
Garten stockte vorübergehend das Längenwachstum, bis sich die Flechten 
eingewöhnt hatten. Alle im Garten neu entstandenen Podetien waren 
dagegen bedeutend weniger beblättert und kamen den Exemplaren des 
natürlichen Standortes gleich. Wurden frühere Kulturen längere Zeit 
sich selbst überlassen, dann wurden sie durch ihre verkrüppelten, dicht- 
schuppig beblätterten Podetien jenen Flechten ähnlich, die in der Natur 
an extrem ungünstigen Standorten wachsen. Flechten der Cladina- 
Gruppe wuchsen in der Stadt schlechter. Becherflechten mit kleinen 
Podetien ließen sich nur am natürlichen Standorte zu Kulturversuchen 
gebrauchen. 
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2. Am natürlichen Standorte. 

Die schnellsten und sichersten Ergebnisse brachten Versuche am 
natürlichen Standorte. Die Flechten hatten dabei zwei groBe Wachs- 
tumsperioden, nämlich im Frühjahr und im Herbst. Sie wuchsen und 
reagierten auch im Winter, solange sie feucht und nicht mit Schnee 
bedeckt waren. Während der trockenen Sommerszeit angesetzte Ver- 
suche wuchsen überhaupt nicht. Erst im Herbste zeigten sie ihre Ergeb- 
nisse. Die beiden Wachstumsperioden im Frühjahr und im Herbst sind 
durch Feuchtigkeit bedingt und lassen sich aufheben, was nasse Sommer- 
monate beweisen. Die Kulturen im Botanischen Garten wuchsen im 
Sommer genau so gut wie im Herbste, da den Flechten künstlich über 
die Trockenheit hinweggeholfen wurde. 

Cladonia gracilis in feuchtere, ursprünglich mit Moosen bewachsene 
Stellen verpflanzt, gedeiht besser als am natürlichen Standorte. Der 
Standort der Flechten ist also für deren Wachstum durchaus nicht immer 
optimal geeignet. Er ist nur diejenige Stelle, an der die Flechten den 
Wettkampf mit anderen Pflanzen am besten bestehen können. 


B. Wachstumsmessungen an Cladoniapodetien. 

Ein Maß für die Schnelligkeit des Wachstums liegt in der Zeit, die not- 
wendig ist, bis waagerecht ausgelegte Podetien wieder die Normalstellung 
erreichen. An feuchten Orten ausgesetzte Flechten brauchten 3 Wochen. 
An einer trockeneren Stelle unweit davon dauerte es 1—2 Monate, 
zuweilen auch drei. Zur Zeit der Schneeschmelze waren aber auch an 
solchen Orten nur knapp 3 Wochen nötig, wenn die Flechten durch 
lokale Verhältnisse feucht genug blieben. Die Wachstumsgeschwindig- 
keit der Cladonia-Podetien hängt also mehr von der Feuchtigkeit des 
Standortes als von der Wärme ab. 

Über die Größe des Zuwachses kann man Angaben machen, indem 
man aus der Waagerechten aufgerichtete Podetien von der Krümmungs- 
stelle an mißt. Dabei ist aber zu beachten, daß sich die Krümmungs- 
stelle nicht mehr auf einen anderen Podetiumsteil verschieben darf. 
Cladonia sylvatica und Cladonia rangiferina wachsen durchschnittlich 
10—15 mm im Jahre. Dieselbe Angabe macht SANDSTEDE (1922). An 
trockenen Standorten wurden bei Cladonia sylvatica zuweilen kaum 
6mm gemessen. Cladonia gracilis hatte einen jährlichen Zuwachs im 
Botanischen Garten von 12—16 mm, im Freien je nach dem Standorte 
4-10 mm. Um dies zu verstehen, muß man bedenken, daß im Botani- 
schen Garten die Flechten das ganze Jahr hindurch wachsen können, 
während sie in der Natur in trockenen Zeiten daran verhindert sind. 
Außerdem ist die Spanne der möglichen Lebensbedingungen für Cladonia 
gracilis, die auch sehr trockene Standorte verträgt, größer als für Cladonia 
rangiferina. 
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C. Mikrotomtechnik für Flechten. 
Es halt schwer, gute Mikrotomschnitte herzustellen, da die Flechten beim 
Einbetten splittrig werden (SCHNEIDER-ZIMMERMANN 1922). Xylol erscheint zur 
Flechteneinbettung ungeeignet (G. WoLrr 1905). Für Gewebestudien bei Cla- 
donien und bei Xanthoria parietina hat sich folgende Technik bewährt, die sicher 
auch für andere Objekte geeignet ist: 

1. In absoluten Alkohol-Eisessig (zu gleichen Teilen) 2—3 Stunden fixiert. 

2. Den Eisessig mehrfach mit absolutem Alkohol auswaschen. 

3. Im fest verschlossenen Gefäß mit absolutem Alkohol 11/,—2 Stunden (nicht 
länger!) im Thermostaten bei etwa 60°C. Um den Arbeitsgang abzukürzen, kann 
man in diesem Alkohol das Objekt, die Gonidien, gleich mitfärben, indem man 
Erythrosin zufügt. Die Stärke der Farblösung ist Erfahrungssache. Man kann 
sie abschätzen, wenn man Fließpapier damit betupft. 

4. Umbetten in ein Gemisch von absolutem Alkohol und Chloroform; 2 bis 
3 Stunden zugedeckt im Thermostaten. 

5. In reinem Chloroform eine Stunde im Thermostaten bei etwa 60°C. 

ee Allmählich immer mehr Paraffinspäne (?/, vom Schmelzpunkt 52°, 1/, von 
45°). 

7. Über Nacht das Chlorcform abdampfen, am nächsten Morgen in reines 
Paraffin von derselben Zusa ung, nach 2 Stunden schneidefertig. Es 
empfiehlt sich, das Objekt länger, 24 Stunden etwa, im Paraffin liegen zu lassen. 

So eirigebettete Flechten lassen sich ohne erhebliche Schwierigkeiten in Schnitte 
von 1—I"/,cm Breite und 5 Dicke zerlegen. Um einen besseren Überblick über 
den Gonidienreichtum zu erhalten, ist es ratsam, nicht dünner als 15 4 zu schneiden. 
Die Schnitte brauchen nur noch entparaffiniert und eingebettet zu werden. 

Diese Einbettungsmethode wird von STRASBURGER-KOERNICKE (1923) beschrie- 
ben. Sie ist nur in bezug auf das Färben abgeändert worden. Es empfiehlt sich, 
im Wasser lösliche Farbstoffe zu meiden und im absoluten Alkohol lösliche zu 
wählen. Denn größere Flechtenschnitte quellen durch Wasseraufnahme und lösen 
sich leicht vom Objektträger, wenn man sie in der Alkoholreihe abwärts führt. 

Es ist mit Gewißheit anzunehmen, daß die Flechten dadurch brüchig werden, 
daß man sie beim Einbetten zu gut entwässert. Läßt man absoluten Alkohol auf 
die Flechten im Thermostaten viel länger als 3 Stunden einwirken, dann werden 
sie brüchig. Splittrige Blöcke werden schneidbar, wenn man die Schnittfläche mit 
Wasser befeuchtet und dieses einige Zeit wirken läßt. Zum Vergleich blieben 
einige normal eingebettete Paraffinblöcke über einen Monat lang in Wasser, dem 
Erythrosin zugesetzt war (STRASBURGER-KOERNICKE 1923). Die Flechten hatten das 
Wasser aufgenommen. Ihre Gonidien waren vom Erythrosin rot gefärbt. Sie 
schnitten sich außerordentlich gut. Man könnte auch dies zu einer besonderen 
Methode ausbauen. Zu derselben Erkenntnis, daß zu starkes Entwässern schäd- 
lich ist, kam H. Fiscuer, wie ich später fand, bereits 1913. Er erzielte von Xan- 
thoria parietina und von Evernia prunastri 1 cm lange Schnitte von 5a Dicke, 
indem er je 24 Stunden in 50%igem und 92%igem Alkohol entwässerte und als 


Übertragungsmittel Chloroform benutzte. 


Beobachtungen in der Natur. 

Beim Sammeln bemerkt man oft an Cladoniapodetien Erscheinungen, 
die übereinstimmen mit jenen, welche man unter den obenbeschriebenen 
Versuchsbedingungen erhält. Genauere Beobachtungen zeigen stets, daß 
die Lebensverhältnisse solcher Flechten denen der Versuche gleichen. 
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1. Wiederaufrichtung heinungen 

Das senkrechte Wachstum der Cladonia-Podetien wird in der Natur 
durch mancherlei Eingriffe gestört. Fußtritte von Mensch und Tier 
können die Flechten aus ihrer natürlichen Lage bringen. Die Steine, 
auf denen sie wachsen, werden weggerollt. Schnee drückt sie nieder, 
wenn am Rande des Flechtenrasens kein Nachbarpodetium stützt. Sturz- 
regen spült sie von der geneigten Unterlage los und schwemmt sie fort. 
Durch welchen Eingriff auch die Podetien aus ihrer Normalstellung ge- 
bracht worden sind, stets suchen sie diese in genau derselben Art wie 
bei den Kulturversuchen wieder zu erreichen. 

Diese Tatsache ist schon lange bekannt und wurde mehr nebenbei 
des öfteren beschrieben. Bei Cladonia rangiferina werden Exemplare 
mit Wiederaufrichtungserscheinungen sogar als normal empfunden. Err- 
vine (1931) z. B. gibt als Muster für Cladonia rangiferina die Abbildung 
eines solchen Podetiums. (Man kann übrigens gerade an diesem Bilde 
besonders gut erkennen, daß ein solches Podetium bedeutend fester in 
sein Lager verankert ist als eines, das noch nicht umgefallen war.) 
Systematiker bezeichnen ähnliche Flechten als f. spinulifera, prolifera 
usw. SANDSTEDE hat in seinem Cladonien-Herbar Exemplare davon 
gesammelt. Er gibt als Entstehungsursache an, daß die Flechten nieder- 
getreten worden seien beim Abholzen des Waldes oder beim Abplaggen 
des Torfbodens. ToBLER (1925) zählt diese Herbarnummern auf und 
bringt ähnliche Abbildungen. Er erwähnt auch jene eigenartigen Gebilde, 
die man als Wanderigel bezeichnet. Es sind dies losgerissene, kugelige 
Cladina-Rasen, die vom Winde fortgerollt werden und deren Podetien in 
kurioser Weise ausgewachsen sind. Die Podetien biegen sich wirr um 
das Kugelgebilde herum. Denn aus jeder Stellung, in der das Rasen- 
stück auf seiner Wanderung liegen blieb, richteten sich die Podetien 
wieder auf. Schließlich wurde der Wanderigel etwas weitergerollt, die 
Podetienspitzen kamen aus ihrer Normalstellung und mußten sich wieder 
aufkrümmen. 





2. Einfluß der feuchten Unterlage. 

Die Versuche haben gezeigt, daß sich die Podetien unter dem Ein- 
fluß der Feuchtigkeit zunächst senkrecht zur Unterlage stellen. 

Auf schrägen Unterlagen bis zu einem Winkel von etwa 70° zur Hori- 
zontalen stehen Cladonia-Podetien in der Natur lotrecht. An ihrem Fuße 
zeigt eine kleine Krümmungsstelle an, daß sie in den jüngsten Stadien 
zur Unterlage senkrecht gestanden haben. 

Auf Unterlagen über 70° bis rechtwinklig zur Horizontalen wachsen 
Cladonia-Podetien in ihrer Richtung verschiedenartig. Wird durch irgend- 
welche Verhältnisse, meist durch Zweige, das Licht von oben ferngehalten, 
dann wachsen sie dauernd senkrecht zur Unterlage, also horizontal. 
Kann das Licht von oben an die Podetien herantreten, dann krümmen 
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sie sich an den Spitzen in die Lotrechte, nachdem sie längere Zeit hori- 
zontal gewachsen und von der Unterlage weit genug entfernt sind. Beson- 
ders typische Beispiele hierfür fand ich auf dem Kolbenkamm (im 
Riesengebirge) und auf dem Glatzer Schneeberg. Auf dauernd feucht- 
quelligem Boden standen Baumstümpfe und boten eine senkrechte Unter- 
lage für Cladonia ochrochlora Fix. und Cladonia digitata var. monstrosa 
(Acn.) Warn. Durch Fichtenzweige wurde an einigen Stellen das Licht 
von oben abgedeckt. Dort wuchs Cladonia digitata horizontal, vom 
Baumstumpf lotrecht weg. Sie zeigte nichts Anormales und trug erstaun- 
lich viel Früchte. Die Oberseite ihrer Podetien war stärker berindet, 
die Unterseite sorediôser. An den von oben belichteten Stellen — oft 
an demselben Baumstumpfe — wuchs Cla- 
donia ochrochlora, mit Cladonia digitata um 
den Platz kämpfend. Ihre Podetien waren 
ursprünglich gerade und horizontal von der 
Unterlage abgewendet. Nach einem ge- 
wissen Abstande aber richteten sich die 
Podetienspitzen vertikal (Abb. 10). Ähnliche 
Standorte bieten die sandigen Erdwälle, an 
denen SANDSTEDE unter Nr.383 Cladoniadigi- 
tata sammelte. Nr. 587 seines Herbars, Cla- 
donia digitata v. monstrosa (AcH.) m. phyllo- 
phora (Axzı), stimmt mit den Flechten über- 
Abb. u er ge hlors. ein, die ich unter ähnlichen Bedingungen auf 
dem Glatzer Schneeberg sah. SANDSTEDE 
schreibt darüber (1922): „Die Lagerstiele haben durch Aufwärtsstreben 
an den Baumstämmen eine gekrümmte Form bekommen. ‚Im Podetium 
herrscht negativer Geotropismus, das Diaphragma des Bechers kommt 
dadurch im großen und ganzen in die horizontale Lage‘, SÄTTLER (1914) 
S. 235, Tafel 5, Abb. 3.‘ 





3. Unterschiede in der Gonidienverteilung ohne Veränderung der 
Podetiengestalt. 

Die Versuche zeigten, daß die ungleich starke Gonidienbesiedlung 
durch Seitenverschiedenheiten der Lebensverhältnisse erzeugt werden, 
daß sie eine Folge der Podetienform, der Stellung im Raume ist, und 
daß sie die Wachstumsrichtung der Podetien nicht beeinflußt. 

In der Natur findet man dies häufig an Flechten bestätigt, deren 
ungleichseitige Gonidienverteilung mit bloßem Auge zu sehen ist, die 
aber trotzdem gerade und lotrecht wachsen. Der Unterschied im Goni- 
diengehalt entsteht dadurch, daß die Seiten verschieden günstige Lebens- 
verhältnisse zur Weiterentwicklung der Algen haben, oder dadurch, daß 
die Soredien verschieden leicht herankommen können. Meist wird die 
gonidienreichere Seite stärker belichtet sein. Es können so in Nischen 
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durch einseitige Beleuchtung gewaltige Unterschiede entstehen, ohne das 
Podetium in der lotrechten Wachstumsrichtung zu stören (Abb. 11). 
SÄTTLER (1914) hat diese Tatsache für die Becherflechten folgender- 
maßen beschrieben: ,,.... Daß letzterer (der Becher) nicht in direktem 
Zusammenhange mit der Kohlensäureassimilation steht, 

$ davon kann man sich an Orten iiberzeugen, die eine 
ausgesprochen einseitige Beleuchtung haben. Ich fand 

auf meinen Exkursionen in der Sächsischen Schweiz 
(Hockstein - Amselfall) Cladonia pyxidata Fr., die von 

Norden, West und Ost her durch Felsen und Wald 

beschattet war; von Siiden nur flutete das Licht voll 
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Abb. 11. Abb. 12. Abb. 13. 


Abb. 11. Ungleiche Gonidienverteilung (12/1): Einseitig belichtetes, aber doch gerade und 
lotrecht gewachsenes Podetium, aus einer Nische in einer Felsgruppe des Dresdener 
Botanischen Gartens. 


Abb. 12. Cladonia digitata var. monstrosa (AcH.) Warn. (4/3): Auf der geneigten Unterlage 
bringt das herabfließende Wasser die Soredien an die Bergseite der Podetien, die daher 
gonidienreicher als die Talseite ist. 


Abb. 13. Cladonia fimbriata (SANDST.) (4/3): Die stark geneigte Unterlage läßt die Wasser- 
tropfen über die Talseite der Podetien abfließen. Auf dieser Seite werden daher die 
meisten Gonidien angeschwemmt. 


heran. Der Boden war in einem Winkel von etwa 40° gegen die Hori- 
zontale geneigt. Die Podetien zeigten einen streng vertikalen Wuchs, 
der Becher war somit horizontal gerichtet, also in keiner Weise licht- 
wendig; aber das Bediirfnis, den Lichtmangel der einen Seite auszu- 
gleichen, war doch zum morphotischen Ausdruck gebracht. Die Siidseite 
der Podetien war reichlich — jedenfalls stärker als die Schattenseite — 
mit blattförmigen Schuppen bedeckt . . .“ 

Oftmals ist eine Seite nur deshalb am stärksten mit Gonidien besie- 
delt, weil sie in der Richtung liegt, aus der die meisten Soredien auf 
das Podetium kommen können. Der ‚Anflug‘ auf die Podetien erfolgt 
durch den Wind, besonders aber durch das abfließende Regenwasser. 
So wurden z.B. im Uttewalder Grunde auf einer 30—45° gegen die 
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Horizontale geneigten Fläche die Soredien an die Bergseite der Podetien 
von Cladonia digitata var. monstrosa (AcH.) angespiilt. Diese trug daher 
die meisten Gonidien und Thallusläppchen, obwohl beide Seiten gleich- 
viel Licht erhielten (Abb. 12). Auf einer stärker geneigten Unterlage 
dagegen konnten die herabrinnenden Wassertropfen nicht in den engen 
Raum zwischen Boden und Flechte, da sie von den sorediös bestäubten 
Cladonia fimbriata (SANDST.) — Podetien abgestoBen wurden. Sie nahmen 
ihren Weg nach auBen über die Podetien, so daB diese Seite, die auBer- 
dem lichtreicher war, den größeren Gonidienschatz bekam (Abb. 13). 
Cladonia mitis und Cladonia rangiferina zeigten auf schrägen Unter- 
lagen ganz andere Erscheinungen. Auf den freistehenden Kuppen der 
Felsgruppen in der Sächsischen Schweiz ist nicht immer genügend Platz 
für den dichten Flechtenrasen, der nach allen Seiten wächst. In solchen 
Fällen schieben sich seine Ränder allmählich weiter hinaus auf die immer 
stärker nach unten geneigten Felsflächen. Die tiefsten Stellen eines 
solehen Flechtenplaggen, die Ränder, sind am feuchtesten. An ihnen 
rieselt das Wasser aus dem Rasen heraus und bringt winzige Flechten- 
bruchstücke und wahrscheinlich auch Gonidien mit. (Es ist anzunehmen, 
daß aus den Cladina-Flechten Algen herausgespült werden können, zumal 
in waagrecht liegenden Podetien unumsponnene, freie Gonidien vorkommen 
und bei diesen Flechten ein dichtes Rindengewebe fehlt.) Die ange- 
spülten Massen lagern sich in Krusten auf die Podetien ab, besonders 
auf die Spitzchen, so daß sie auffallend dunkler gefärbt erscheinen. 
Querschnitte zeigen, daß die Hyphen unter dem Einfluß des Riesel- 
wassers kaum noch lebensfähig sind. Die aufgespülten Algen sind nur 
an wenigen Stellen von den Rindenhyphen umsponnen worden. Durch 
die Algenmassen ziehen einige dürftige Pilzfäden, die sicher aus den 
angeschwemmten Flechtenbruchstücken stammen. Der feuchte Stand- 
ort ermöglicht zwar üppige Algenwucherungen, nicht aber ebenso starkes 
Hyphenwachstum. Jenes Gleichgewicht zwischen Pilz und Alge, ohne 
das eine Flechte nicht bestehen kann, ist an solchen Orten nicht zu 
erreichen, und eine Reaktion der Podetien auf die Schiefstellung der 
geneigten Wand ist unter solchen Umständen nicht zu erwarten. 


Zusammenfassung. 

Cladoniapodetien werden durch Licht, Feuchtigkeit und Schwerkraft 
beeinflußt. Ihre lotrechte Normalstellung wird durch die Einwirkung 
dieser drei Faktoren gemeinsam bedingt. 

Aus ihrer Normalstellung gebracht, kommen die Cladoniapodetien 
wieder in diese zurück. Wie und in welchem Grade dies geschieht, hängt 
von dem Reaktionsvermögen der betreffenden Art und des Alters ab. 

Ungleiche Gonidienverteilung ist die Folge, nicht aber die Ursache 
der Gestalt des Podetiums und seiner Lage im Raume. 
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Einseitige Beleuchtung wirkt auf Thallusgebilde dauernd, auf Podetien 
nur vorübergehend richtungsbestimmend ein. Wachstumsrichtung und 
Schichtenfolge der Thallusgebilde sind von der Gonidienentwicklung, 
d.h. von der Lichtrichtung abhängig. Die Podetiengestalt wird ver- 
mutlich stärker von den Wachstumsvorgängen des Zentralzylinders als 
von denen des Thallusmantels beeinflußt und folgt daher eigenen Gesetzen. 

Die Anregung zu dieser Arbeit gab mir Herr Prof. ToBLER. Ihm 
bin ich zu dauerndem Dank verpflichtet für viele Ratschläge und die 
Förderung, die in seinem Institute mir besonders zuteil wurde. 
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DIE DIAPHRAGMEN IN DEN BLATTERN DER PANDANALES. 


Von 
Fritz JÜRGEN MEYER 
(Braunschweig). 


Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 29. März 1933.) 


Die Angaben über die Diaphragmen in den Blättern der Pandanales 
in der Literatur stützen sich wohl im allgemeinen auf die ältesten Unter- 
suchungen von VAN TIEGHEM (1866), DuvaL-Jouve (1872) und DE Bary 
(1877); und so erklärt sich ein Fehler, der sich bis in die neuere Literatur 
(z. B. Lozw 1906) hineingeschleppt hat, nämlich die Angabe, daß diese 
Diaphragmen einschichtig seien. Van TIEGHEM (a. a. 0. S. 192) sagt 
bezüglich der Lakunen des Blattes von Typha angustifolia: «elles sont 





Abb. 1. Typha angustifolia. Querschnitte durch die Diaphragmen im oberen (a) und 
unteren (b) Teile der Blattspreite. 


entrecoupées de nombreux planchers formés d’un seul plan de cellules 
rameuses», für Sparganium ramosum gibt er allgemein die gleiche Struktur 
an wie für T'ypha, bei der Beschreibung der Blattanatomie von Pandanus 
javanicus fehlen dagegen Einzelheiten über die Diaphragmen. DuvaL- 
Jouve (a.a.O. S. 161/162), der Typha angustifolia, Typha latifolia, 
Typha minima und Sparganium ramosum untersuchte, spricht nur davon, 
daß die Diaphragmen von Typha aus sternförmigen Zellen mit horizon- 
talen Ästen bestehen, er hat sie also offenbar auch für einschichtig 
gehalten, und über Sparganium gibt er nichts Näheres an. Auch DE BaryYs 
Darstellung (a. a. O. S. 227—229) erweckt den Eindruck, daß er für die 
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Pandanales einschichtige Diaphragmen annimmt; er schreibt zuerst: 
„Die Diaphragmen bestehen aus einer, selten aus einigen Schichten‘, 
und hierzu nennt er als Beispiele unter anderen Typha- und Sparganium- 
Arten und Blätter von Pandanus und zwar ohne Angabe der Schichten- 
zahl, während er bei Luzula mazima die Zweischichtigkeit betont. Und 
später (S. 229) stellt er den Diaphragmen mit ziemlich regelmäßigen 
sternförmigen Zellen von Pandanus und anderen mehrschichtige Dia- 
phragmen gegenüber. Somit schien also für alle Familien der Panda- 
nales die Einschichtigkeit der Diaphragmen festzustehen. 





Abb. 2. Pandanus utilis. Diaphragmenzellen mit Idioblasten aus dem unteren Teile des 
Blattes, a im Querschnitt, b und e in der Aufsicht; die aufgelagerten Parenchymzellen 
(dicht punktiert) sind nur zum Teil eingezeichnet. 


Meine Feststellung, daß im Gegensatz zu den früheren Angaben bei 
Typha die Diaphragmen zweischichtig sind (Fr. J. Meyer 1933), ver- 
anlaßte mich, nun auch andere Pandanales daraufhin zu untersuchen, 
ob etwa auch bei den Pandanaceen und den Sparganiaceen die Zwei- 
schichtigkeit übersehen worden ist, und ob somit die Zweischichtigkeit 
systematisch-anatomisch als Reihencharakter anzusprechen ist. 


Bei Typha fand ich in den vier von mir untersuchten Arten (Typha 
angustifolia, Typha latifolia, Typha Laxmanni, Typha minima) bezüg- 
lich der Ausbildung der Diaphragmen Ubereinstimmung: in der Blatt- 
scheide liegt in den Lakunen ein lockeres Aktinenchym aus Zellen mit 
nach allen Seiten ausgestreckten Armen, und in diesem Aktinenchym 
treten diaphragmenähnliche Verdichtungen auf; in der Blattspreite da- 
gegen werden die Lakunen von Diaphragmen durchsetzt, und zwar sind 
die Zellen derselben zunächst unten in der Spreite vier- bis sechsarmig 
und dickwandig und lassen ziemlich weite Eckinterzellularen zwischen 
sich frei, oben in der Spreite sind sie dagegen polygonal und diinnwandig 
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mit engen Eckinterzellularen (Abbildungen bei Fr. J. Meyer 1933). Die 
Zweischichtigkeit wird nur selten an einzelnen Stellen der Diaphragmen 
dadurch unterbrochen, daß sich eine besonders dicke Zelle an Stelle 
der zwei Schichten einschaltet oder (nahe dem Diaphragmenrande) sich 
eine dritte niedrige Zelle oder Zellgruppe auflagert. Bezüglich der aus 
den Diaphragmen sich mehr oder weniger vorwölbenden Idioblasten 
mit den bereits näher (a. a. ©.) beschriebenen Oxalatkristalldrusen ist 
noch zu bemerken, daß die Idioblasten beiden Diaphragmenschichten 
angehören können, an Stelle der Diaphragmenzellen in die Schicht selbst 
eingelagert und nicht dieser außen aufgelagert sind, und daß sie zuweilen 
sogar paarweise an gleicher Stelle des Dianhragmas beide Schichten 
durchsetzen (Abb.1). Die Leitbiindelanastorosen, welche die Diaphrag- 
men durchlaufen, liegen stets nur an deren Rande (vgl. Fr. J. MEYER 
1933), und infolgedessen stören sie die regelmäßige Struktur des Dia- 


phragmas nicht. 


Bei Pandanus utilis Bory! treten Diaphragmen, welche denen vom 
unteren Teil der Typha-Blattspreite ähnlich sind, sowohl im oberen Teil 
der Spreite auf, wo sie die markähnliche Mittelschicht durchsetzen, als 
auch im unteren Teil, wo an Stelle dieser Mittelschicht weite Lakunen 
ausgebildet sind. Die eigentlichen Diaphragmenzellen, die meist sechs- 
strahlig-sternförmig mit Eckinterzellularen (abweichende Form in Abb. 2¢) 
und diekwandig sind, liegen in zwei Schichten derart übereinander, daß 
sie sich paarweise fast genau decken und die meist weiten Interzellularen 
beider Schichten einander genau entsprechen (Abb. 2a). Wie bei T'ypha 
dort, wo die untersten Lakunen gebildet werden, an den Diaphragmen 
oft noch Reste eines zerrissenen Aktinenchyms hängen, so sind die Dia- 
phragmen von Pandanus utilis in dem lakunösen Teile der Spreite noch 
überdeckt von dünnwandigen Zellen, welche denen der markhaltigen 
Mittelschicht im oberen Teile der Spreite ähnlich sind. Diese Zellen 
überlagern die Diaphragmenzellen so, daß die Interzellularlücken der 
Diaphragmen frei bleiben. Zum großen Teil sind sie wie die Markzellen 
ohne besondere Inhaltsstoffe, teils schmal wie die Arme der Diaphragmen- 
zellen, teils größer und auch der Form der Diaphragmenzellen angepaßt 
gelappt; dazwischen treten als Idioblasten einzeln besonders große 
Raphidenzellen (Abb. 26) oder in Reihen oder Gruppen sehr kleine 
stark abgerundete Oxalatkristallzellen mit einem die Zelle zum größten 
Teil ausfüllenden Einzelkristall auf (Abb. 2c). Ein Eindringen dieser 
Idioblasten in die eigentlichen Diaphragmenschichten wurde nirgends 
beobachtet (Abb. 2a)?. 

1 Das Untersuchungsmaterial stammte aus dem Gewächshaus des Botanischen 
Gartens zu Braunschweig. 

2 Uber Pandanus pygmaeus berichtet SOLEREDER in seinem Nachlaß zur Syste- 
matischen Anatomie der Monokotyledonen gleichfalls von solchen kleinen, den 
Diaphragmenzellen gruppenweise aufgelagerten Einzelkristallidioblasten. 
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Ganz anders liegen die Verhältnisse bei Sparganium: Entsprechend 
der durch die dreieckige Querschnittsform der Blatter bedingten Anord- 
nung der Lakunen und der das Blatt längs durchlaufenden Leitbiindel 
durchziehen bei Sparganium ramosum Hops. die Leitbündelanastomosen 
die Diaphragmen nicht am Rande, sondern gehen meist sogar verzweigt 
quer oder schräg durch die Diaphragmenfläche hindurch (Abbildung siehe 
in SOLEREDER-MEYER 1933). Die Diaphragmen mit solchen Anasto- 
mosenleitbündeln zeigen nun eine besondere Gestalt, und so kommt es, 
daß man in benachbarten Lakunen auf gleichem Niveau, also im gleichen 





Diaphragmen ohne Leitbündel t a in der 
Aufsicht, 6 und e im Querschnitt. 
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Abb. 3. Sparg 





Querschnitt, vollkommen verschieden gebaute Diaphragmen findet. Die 
leitbündelfreien Diaphragmen bestehen aus flachen sternförmigen, meist 
wieder sechsstrahligen Zellen mit verschieden langen Armen. Größe und 
und Form dieser Zellen wechseln in ein und demselben Diaphragma oft 
stark; am Rande der Diaphragmen überwiegen kompaktere Zellen mit 
kurzen Armen (Abb. 3a, oben), in der Mitte dagegen sind alle Zellen 
deutlich sternförmig, aber in unregelmäßigem Wechsel teils groß, teils 
klein (Abb.3a, in der Mitte und unten). Im allgemeinen sind diese 
Diaphragmen einschichtig (Abb. 35), nur vereinzelt findet sich an einer 
oder an wenigen benachbarten Zellen eine Verdoppelung der Schicht 
(Abb. 3c und in der Abb. 3a an den durch ein Kreuz gekennzeichneten 
Zellen). Oxalatkristallidioblasten fehlen diesen Diaphragmen. 

Die Leitbündelanastomosen enthaltenden Diaphragmen von Spar- 
ganium ramosum sind im Gegensatz zu den leitbündelfreien aus anders- 
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geformten Zellen gebildet und nicht einschichtig. Die Diaphragmenzellen 
sind isodiametrisch oder länglich polygonal mit Eckinterzellularen und 
einigen Seitenwandinterzellularen ; ihre Wände sind dünn (Abb. 4a). Im 
allgemeinen sind die Diaphragmen zweischichtig, doch nicht ganz regel- 
mäBig, da auch dreischichtige Stellen vorkommen. Uberdies decken 
sich die übereinanderliegenden Zellen nicht genau, so daB die Inter- 
zellularlücken also nicht gerade, sondern gewunden durch das Dia- 
phragma hindurchführen. Als Oxalatkristallidioblasten treten teils Zellen, 
welche sich aus dem Diaphragma mehr 
oder weniger stark vorwölben (Abb. 4c), 
teils solche, welche ganz im Innern des 
Diaphragmas liegen (Abb. 45), mit Plätt- 
chendrusen oder anderen Drusen auf. 
Die Form der Kristalldrusen unterscheidet 
sich bei allen von mir untersuchten Spar- 
ganium-Arten im allgemeinen von der- 
jenigen der Drusen von Typha: Nur 
selten sind die Drusen von fest aufein- 
anderliegenden Plättchen gebildet, son- 
dern meist sind die Plättchen lockerer, 
etwas fächerartig gelagert, oder aber die 
Drusen werden aus spitzen Kristallen 
gebildet, die von einer Mittelebene nach 
zwei Seiten morgensternförmig aus- 
strahlen, oder es liegen Kombinationen 
von Plättchen und spitzen Kristallen vor 
Abb. 4. Sparganium ramosum. Dia- (Abb. 5). 





phragmenzellen aus einem leitbündel- — a. ‘ . : 
ee rn Bemerkenswert ist , daß die beiden 
Aufsicht, 6 und cim Querschnitt.  Diaphragmenformen im ganzen Blatt von 


Sparganium ramosum vom Grunde bis 
zur Spitze in ziemlich gleicher Ausbildung nebeneinander auftreten, daß 
also Unterschiede zwischen den verschiedenen Teilen des Blattes (wie 
bei T'ypha) nicht vorliegen. 

Bei den übrigen von mir untersuchten Arten der Gattung Spar- 
ganium ! ist der Unterschied zwischen den leitbündelführenden und den 
leitbündelfreien Diaphragmen weniger scharf ausgeprägt, aber immerhin 
auch ncch deutlich. 

Sparganium simplex Hups. (vom Steinhuder Meer, leg. JENNER 1900) 
gleicht in der Diaphragmenstruktur im wesentlichen dem Sparganium 
ramosum, ebenso auch Sparganium affine SOHNIZL. var. Borderi WEBER- 
BAUER (Alta Sabaudia — Gallia, leg. BoucHARD 1908), für das nur hervor- 


1 Das Untersuchungsmaterial entstammte dem Herbarium JENNER des Botani- 
schen Institutes zu Braunschweig. 
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zuheben ist, daß sich in den zweischichtigen Diaphragmen mit lang- 
armigen Zellen die Zellen der beiden Schichten nicht genau decken. 

Bei Sparganium minimum FRrıEs, dessen Blatt nur eine Reihe von 
Lakunen enthält, werden die Diaphragmen zum Teil quer (d. h. parallel 
zu den Epidermen) von unverzweigten Leitbündelanastomosen durch- 
zogen. Auch hier sind die Zellen der leitbündelführenden Diaphragmen 
polygonal oder höchstens breit- und kurzarmig, aber nur mit Eckinter- 
zellularen; die leitbündelfreien Diaphragmen dagegen bestehen wieder 
aus sternförmigen Zellen. Im Gegensatz zu Sparganium ramosum ist 
hervorzuheben, daß auch die leitbündelfreien Diaphragmen zum Teil 
durchgehend zweischichtig sind und dann auch (eingelagerte) Oxalat- 
kristallidioblasten enthalten. 

Für Sparganium submuticum Hx. (aus Medelpad, Schweden, leg. 
J. A.Horm), das in der Lakunen- und Diaphragmenbildung sonst mit 
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Abb. 5. Sparganium simplex. Kristallformen aus den Idioblasten der Diaphragmen. 


Sparganium minimum übereinstimmt, ist nur noch eine Besonderheit 
zu erwähnen, nämlich das Auftreten von ganz dünn- und langarmigen 
Aktinenchymzellen in den Lakunen, ähnlich jenen für die unteren Lakunen 
des Typha-Blattes charakteristischen Resten eines Aktinenchyms. 


Der Vergleich der untersuchten Arten zeigt also, daß die drei Familien 
in der Diaphragmengestaltung wenig gemeinsam haben; vielmehr können 
gewisse Struktureigenheiten als Familiencharaktere gewertet werden: 

Es wurden gefunden 

1. zweischichtige Diaphragmen mit eingelagerten Idioblasten und ver- 
schiedenen Zellformen auf verschiedenem Niveau bei den T'yphaceen, 

2. zweischichtige Diaphragmen mit aufgelagerten Idioblasten und 
mit überall gleichen Diaphragmenzellen bei den Pandanaceen, 

3. ein- und zweischichtige, idioblastenfreie Sternzellen-Diaphragmen 
ohne Anastomosenleitbündelchen und zwei- bis dreischichtige Dia- 
phragmen aus polygonalen Zellen mit eingelagerten Idioblasten bei 
den Sparganiaceen. 

Ferner wurden verschiedene Einschlüsse in den Idioblasten gefun- 
den und zwar 

1. Oxalatkristalldrusen aus parallelen Plättchen bei den T'yphaceen 
und seltener bei den Sparganiaceen, 

2. Oxalatkristalldrusen aus nicht parallelen Plättchen bei den Spar- 
ganiaceen und seltener bei den T'yphaceen, 

3. Oxalatkristalldrusen aus spitzen Kristallen und Kombinationen 
dieser mit Plättchen bei den Sparganiaceen, 
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4. Einzelkristalle bei den Pandanaceen, 
5. Raphidenbündel bei den Pandanaceen (und in der Blattspitze bei 


den T'yphaceen). 
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ÜBER DIE THERMISCHEN EIGENSCHAFTEN 
DER LAUBBLATTER. I. 
Von 
A. SEYBOLD und F. BRAMBRING 
(Küln). 
Mit 12 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 27. März 1933.) 


A. Einleitung. 

Durch die quantitativen Untersuchungen über die Energetik der 
Laubblätter von Brown und EscomBe (1905) vermögen wir uns ein Bild 
von dem Zustandekommen der Blatt-Temperatur zu machen. Wohl wußte 
man schon vorher, welche Faktoren und Prozesse eine positive oder eine 
negative Wärmetönung des Blattes bedingten (so z. B. Ursprune 1903), 
aber erst die Messungen der genannten Forscher ermöglichten die Auf- 
stellung einer Energiebilanz. Da man die Größenordnung der an dieser 
Bilanz beteiligten Faktoren kennengelernt hatte, wußte man auch, welche 
Faktoren man bei Temperaturmessungen an Pflanzen zu berücksichtigen 
hatte. Die exotherme Atmung und die endotherme CO,-Assimilation 
liefern bei Laubblättern nur Wärmetönungen, die innerhalb der Meß- 
fehler liegen. Da hingegen die Licht- und Wärmeabsorption zu einer 
starken Übertemperierung, die Transpiration zu einer starken Unter- 
temperierung führen können, wurden in den meisten Untersuchungen 
über Blatt-Temperatur diese beiden Faktoren berücksichtigt, wobei man 
aber zumeist ihre Wirksamkeit abschätzte und nur selten maß. Vor- 
nehmlich bei Untersuchungen am Standort begnügte man sich mit der 
Feststellung der Blatt-Temperatur, und erst in den letzten Jahren unter- 
nahmen es einige Forscher, die Abhängigkeit der Blatt-Temperatur von 
äußeren Bedingungen zu untersuchen (s. HARDER 1930, SCHRATZ und 
FRITZSCHE 1932), nachdem von Brown und EscomBe (1905), Brown 
und Wırson (1905), SeyBoLp (1929, 1929b) und SEYBOLD und VAN DER 
Wer (1929) die physikalischen Grundlagen der Temperaturzustände von 
Laubblättern auseinandergesetzt worden waren. 

Mit der vorliegenden Mitteilung soll die Analyse der Blatt-Temperatur 
und deren Meßtechnik fortgesetzt werden, die in den eben erwähnten, 
früheren Arbeiten in Angriff genommen wurde. Durch die Ergebnisse der 
Messungen über die optischen Eigenschaften der Laubblätter (S—EYBOLD 
1932) wird eine erneute Untersuchung des thermischen Verhaltens der 
Laubblätter im Licht notwendig. Wir stellten uns daher die Aufgabe, 
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einige Grundprobleme der Temperaturmessung bei Belichtung zu unter- 
suchen, wobei uns die Erfahrungen der MeBtechnik aus früheren Arbeiten 
zugute kamen. 

SCHRATZ und FrirzscHe (1932) versuchten inzwischen die Abhängig- 
keit der Pflanzentemperatur von der Sonnenstrahlung am Standort zu 
ermitteln. Da ihre Strahlungsmessungen aber unbrauchbar sind, wie wir 
im folgenden sehen werden (s. 8. 208f.), können die Ergebnisse als nicht 
gesichert gelten. Ubrigens werden Messungen im Freiland erst einwand- 
frei gemacht werden können, wenn die Fehlerquellen im Laboratorium 
ausfindig gemacht worden sind. 


B. Physikalische Vorbemerkungen. 

Zur richtigen Messung der Blatt-Temperatur und deren Abhängigkeit 
vom Licht sind brauchbare Apparate erste Voraussetzung. NUERNBERGK 
(1932) hat unlängst eine verdienstvolle Zusammenfassung der Technik 
von Licht- und Temperaturmessungen an Pflanzen gegeben, auf die jeder 
zurückgreifen sollte, der sich mit diesen Dingen befaßt. 

Zunächst wenden wir uns der Temperaturmessung zu. Im Freiland 
wählt man gern zur Messung der Blatt-Temperatur nadelförmige Thermo- 
elemente, die man leicht in die Gewebe einstechen kann. Solche Elemente 
sind naturgemäß nur dann zu gebrauchen, wenn die Blätter, deren Tem- 
peratur man prüft, zum Einstechen der Thermonadeln dick genug sind. 
Hat man aber dünne Laubblätter, so lassen sich nadelförmige Thermo- 
elemente nicht mehr verwenden und man ist gezwungen, zu flächen- 
förmigen überzugehen, deren Verwendbarkeit jedoch nur unter gewissen 
Kautelen möglich ist (s. SeysoLp 1929, NvERNBERGK 1932). Nadel- 
förmige Elemente zwischen zwei zusammengesteckte Blätter zu legen 
hat wenig Sinn, wenn man die Blatt-Temperatur eines Blattes messen will. 
Da man künftig wohl häufig die Oberflächenthermoelemente benutzen 
wird, halten wir es für gut, einige physikalische Voraussetzungen, die 
bei diesen Messungen gemacht werden, zu prüfen. Mit in die Gewebe 
eingestochenen Thermonadeln kann man die Innentemperatur der Organe 
messen, so daß man diese Meßbefunde unter Umständen für die CO,-Assi- 
milation zugrunde legen kann. Herrscht aber ein Temperaturgefälle, 
sind also z. B. innerhalb eines sukkulenten Gewebes Temperaturdiffe- 
renzen vorhanden, so ist das System heterokalorisch (SEYBOLD und VAN 
DER Wey 1929). Wie sich die Isothermen innerhalb des Organs ver- 
teilen, sei dahingestellt, die mit der Thermonadel ermittelte Temperatur 
ist jedenfalls eine Mischtemperatur und braucht für das ,,Transpirations- 
system“ an der Oberfläche nicht zu gelten. Was im folgenden für die 
Oberflächenelemente auseinandergesetzt wird, gilt mutatis mutandis auch 
für die Nadelelemente. 

Für die Transpiration ist bekanntlich der Dampfdruck der peripheren 
Gewebe von Bedeutung, die Kenntnis der Temperatur ihrer Zellen Vor- 
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aussetzung. Wie mißt man nun die Temperatur der transpirierenden 
Oberfläche ? SeyBoLp (1929) und SEYBOLD und van DER Wey (1929) 
versuchten sie durch Anlegung dünner Thermobleche (50 x dick) zu 
messen, wobei naturgemäß nur die vordere Seite des Thermobleches an 
die Oberfläche des Blattes angelegt werden konnte, während die hintere 
Seite des Elementes in dem Abstand der Blechdicke von der Blattober- 
fläche entfernt war. Sehen wir von der guten Wärmeleitung der Metalle 
ab, so messen wir mit den Oberflichenthermoelementen eine Misch- 
temperatur zwischen der des Blattes und der, die in 50 4 Abstand über 
dem Blatt herrscht. Gemäß Abb. 1 haben wir uns im einfachsten Falle 
die Isothermen über der Fläche als horizontale Ebenen vorzustellen. 
Praktisch handelt es sich darum, zu ermitteln, wie der Temperaturabfall 
t—t, verläuft, welche Temperaturdifferenz in Graden zwischen den 
einzelnen angegebenen Isothermen besteht. Ehe wir 
tatsächliche Befunde darüber mitteilen, sei noch auf 
folgende Punkte hingewiesen. 

Wenn wir ein lichtabsorbierendes System (z. B. 
ein Laubblatt) bestrahlen, so daß dieses dadurch 
energiereicher wird als vor der Bestrahlung, so wird 
das durch die Lichtabsorption höher temperierte Blatt 
an die umgebende Luft Wärme abgeben. 


Die Wärmeabgabe kann nun auf dreierlei Weise er- nn 
folgen. Die Physik unterscheidet bei der Wärme über- stem s; 7 Thermo- 
tragung: Wärmeleitung, WärmekonvektionundWärme- element. 8. Text. 
strahlung; am Laubblatt sind alle drei Erscheinungen 
verwirklicht. Die Wärmeleitung beruht darauf, daß zwischen benach- 
barten Molekülen oder Molekülaggregaten der gleichen oder verschiedenen 
Art Wärme ausgetauscht wird. Molekularkinetisch gedacht, teilen die 
rascher sich bewegenden Moleküle ihre Geschwindigkeit den benachbarten 
langsamer sich bewegenden mit. Bei Blättern findet zwischen der Blatt- 
oberfläche und der blattnahen Luftschicht Wärmeleitung statt. 


Erfahren bei der Wärmeleitung die Moleküle keine Lageveränderung 
im Raum, so werden bei den Konvektionen die Moleküle fortbewegt. 
Verändern ,,wärmere Molekiilaggregate“ ihre Lage, so spricht man von 
Wärmekonvektion. Ob die Konvektion durch Dichteungleichheiten infolge 
verschiedener Temperaturen in der das System umgebenden Luft oder 
durch andere Faktoren ausgelöst werden, sei dahingestellt; bei einem 
sich erwärmenden oder sich abkühlenden Laubblatt sind die Bedingungen 
zur Wärmekonvektion gegeben. 


Als dritte Möglichkeit der Wärmeübertragung kommt noch die Wärme- 
strahlung hinzu. Bei dieser sendet ein Körper einen Teil seines Energie- 
inhaltes als „Wärmestrahlen‘ aus, die sodann von einem anderen System 
wieder absorbiert und in ‚molekulare Wärme‘ verwandelt werden 
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können. Daß diese Verhältnisse bei Laubblättern auftreten, ist von 
SEYBOLD (1932a) bereits dargetan!. 

Vorderhand ist es noch nicht möglich, die drei verschiedenen Erschei- 
nungen der Wärmeabgabe zwischen Blatt und Luft quantitativ zu 
messen. Ob man wie in der Wärmetechnik empirische Wärmeübergangs- 
und Wärmeaustauschzahlen und ein Rechnen mit Kenngrößen einführen 
soll, bleibe dahingestellt. Für unsere weiteren Betrachtungen genügt 
zunächst die Anschauung der Wärmeaustauscherscheinungen, wie wir sie 
eben kurz skizzierten. Prinzipiell ändert sich an den Erscheinungen der 
Wärmeleitung und der Wärmekonvektion nichts, wenn das Blatt nicht 
wie bei unserem bisherigen Beispiel übertemperiert, sondern gegenüber 
der Luft untertemperiert ist, was bei Ausschluß von Licht und herrschen- 
der Transpiration eintritt. 

Ohne uns weiter um die Art des Wärmeaustausches zwischen Blatt 
und Luft zu kümmern, ist die Tatsache im Auge zu behalten, daß um 
das über- oder untertemperierte System sich ein ,,Warmefeld bzw. 
„Kältefeld‘“ aufbaut (s. SEYBOLD 1929, S. 68), das bei der Messung der 
Temperatur eines Systems mit angelegten Oberflichenelementen von 
großem Einfluß sein kann. 

Dies zu zeigen wird nachher unsere Aufgabe sein, zuvor ist es jedoch 
notwendig, die verwandte Apparatur zu schildern, die uns zu den Ver- 
suchen folgender Fragen diente: 

1. Lassen sich mit „Thermoelementen‘ Strahlungsmessungen aus- 
führen ? 

2. Kann man mit Oberflächenthermoelementen die Blatt-Temperatur 
messen ? 

3. Ist die Temperatur bei bestrahlten Blättern auf der Lichtseite 
von der der Schattenseite verschieden ? 

4. Erwärmen sich grüne Blätter bei der Belichtung mehr als chloro- 
phylifreie ? 

5. In welcher Zeit ist das Temperaturgleichgewicht zwischen Blatt 
und Luft bei Bestrahlung hergestellt ? 

6. Welche Abhängigkeit besteht zwischen der eingestrahlten Licht- 
energie und der Blatt-Temperatur ? 


C. Die Apparatur. 
Da die Behandlung der gestellten Fragen nur quantitativ sein kann, 
waren wir bestrebt, nur objektive Meßmethoden anzuwenden. Wie in 


1 Hier muß noch bemerkt werden, daß der dort erörterte „Emissionseffekt‘ 
belichteter Laubblätter auch noch die beiten anderen Wärmeübertragungen, vor- 
nehmlich die Wärmeleitung, mit einschließt. Die Fluoritplatte, die zwischen Blatt 
und Thermosäule sich befindet, schließt natürlich die Wärmeleitung nicht aus. 
In den Lufträumen zwischen dem Blatt und der Fluoritplatte können auch noch 
Wärmekonvektionen eine Rolle spielen. 
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meinen früheren Untersuchungen (SeyBoLp 1929, 1929a, 1931, 1932) 
kamen hochempfindliche Spiegelgalvanometer (Konstruktion Moll, Fabrik 
Kipp en Zonen, Delft) mit rascher Einstellzeit (etwa 2 Sek.) zur Ver- 
wendung !. Die Galvanometerausschläge registrierten wir photographisch 
mit dem von mir bisher gebrauchten Apparat (SzyBoLp 1929, S. 131; 
Abb. 2 R). Die gesamte Apparatur befand sich in einem Dunkelzimmer. 
Wie wir im folgenden sehen werden, mußten wir bei den meisten Versuchen 
möglichst gleichzeitig die Thermoeffekte von zwei Thermoelementen oder 
einem Element und einer Thermosäule registrieren, was entweder dadurch 
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Abb. 2. Schematischer Aufriß der Versuchsapparatur. Erklärung s. Text. 


hätte geschehen können, daß wir eine intermittierende Schaltung wählten 
(SeysoLp 1929, S. 132) oder aber, daß wir mit zwei Galvanometern 
arbeiteten. Diese Methode versprach wesentliche Vorteile. Abgesehen 
davon, daß die Schaltung sich vereinfachte, hat eine dauernde Regi- 
strierung der beiden Galvanometerausschläge den Vorteil, daß einem 
keine Veränderung der Thermoeffekte entgeht, was bei einer inter- 
mittierenden Schaltung unserer Messungen leicht möglich ist. Um eine 
Reduktion der Skalenablesung bzw. der Photogrammausschläge auf den 
Ausschlagwinkel des Galvanometers zu vermeiden (s. KOHLRAUSCH, Lehr- 
buch der praktischen Physik), stellten wir die beiden Galvanometer 
nicht nebeneinander, sondern genau übereinander, gemäß Abb. 2. Mittels 
eines geeigneten Holzgestells konnte das Galvanometer @, über dem 


1 Der Deutschen Notgemeinschaft der Wissenschaften, die uns die Galvano- 
meter und den Registrierapparat zur Verfügung stellte, danken wir auch an dieser 
Stelle. 


























206 A. Seybold und F. Brambring: 





anderen @, aufgestellt werden. Beide Instrumente standen auf einem 
Gaußstativ. Die Abb. 2 gibt den Strahlengang der Galvanometerbelich- 
tung an. Die Belichtungslampe Z, warf mit einer Schlitzblende einen 
diekeren „Strich“ als die Lampe Z,, die mit einer ebensolchen, engeren 
Blende einen dünneren Strich auf das Photogramm zeichnete. Eine Ver- 
wechslung der beiden Galvanometerausschläge wurde damit ausgeschlos- 
sen. Durch den Strahlengang ist es bedingt (s. Abb. 2), daß auf den 
Photogrammen der dickere ,,Strich‘* des Galvanometers G, um einige 
Millimeter dem dünneren „vorangeht‘“. In Abb.4 tritt der Galvano- 
meterausschlag beider Instrumente also gleichzeitig ein, nicht etwa bei 
dem Galvanometer @, früher! Bei einigen Versuchen, wo die Zeitkom- 
ponente zu beachten war, sind die wiedergegebenen Diagramme auf 
gleiche Zeitlage gebracht worden (s. S. 210). 

Den Galvanometern wurde je ein Stöpselrheostat parallel geschaltet 
(W, und W, in Abb. 2), um die Galvanometerausschläge je nach Bedarf 
zu variieren. Die Thermoelemente mußten für die verschiedenen Wider- 
standsschaltungen auf Grade Celsius geeicht werden. Die Eichung der 
Elemente geschah mit Wasser verschiedener Temperatur (s. NUERNBERGK 
1932, S. 943). In der Regel wurde in verschiedenen Temperaturbereichen 
geeicht. Ein der Temperaturveränderung proportionaler Ausschlag der 
Galvanometer war stets vorhanden. Die Tabelle 1 enthält die spezifische 
Ablenkung der Thermoelemente 7, und T',. 

Die Thermoelemente konstruierten wir aus Konstantan und Kupfer. 
Die „zweiten Létstellen“ U, und U, der Elemente 7, bzw. T, befanden 
sich in schmalen Glasgefäßen mit Paraffinöl. Die Gefäße wurden in ein 
Dewardgefäß mit Eis gesteckt, das Dewardgefäß selbst ist mit Watte 
in einer Holzkiste verpackt worden (Abb. 2D). Die Temperaturkonstanz 
der „zweiten Lötstellen‘‘ war somit gewährleistet. Von der zweiten Löt- 
stelle führt je ein Kupferdraht zu der einen Klemme des Rheostat W, 
bzw. W,. An die andere Klemme kam der Kupferdraht der Elemente 
T, bzw. T, zu liegen. In der ganzen Leitung befinden sich nur je zwei 
Lötstellen, die eine davon (U, bzw. U,) war temperaturkonstant. Die 
Bedingungen zur einwandfreien thermoelektrischen Messung somit waren 
erfüllt. Die schematische Darstellung der Abb. 2 kann die Versuchs- 
apparatur in weiteren Einzelheiten verdeutlichen. 

Bei der Konstruktion der Thermoelemente 7, und 7, verfuhren wir 
so, daß wir Kupfer- bzw. Konstantandraht (0,5 mm dick) von einigen 
Metern Länge an den beiden Enden auf etwa 100 u Dicke ausklopften. 
Je ein flachgeklopftes Konstantan- und Kupferdrahtende löteten wir 
aneinander, und zwar so, daß die Schmalseiten sich nebeneinander be- 
fanden. Die „zweiten Lötstellen‘‘ U, und U, wurden durch Aufeinander- 
löten der flachen Drahtenden hergestellt. Aus Gründen der Elastizität 
wählten wir bei T, und 7’, eine rundliche Biegung der Lötstelle, die recht- 
winklige Abknickung der Leitungsdrähte schien uns hinsichtlich des 
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einfallenden Lichtes geboten. Hatten wir friiher diinne Thermobleche 
von 504 Dicke verwandt (SeyBoLp 1929), so zogen wir diesmal unsere 
eben geschilderten Elemente vor, weil unter Umständen an der Stelle, 
wo das Konstantan des Thermobleches mit dem des Leitungsdrahtes 
verlötet wird, eine ,,ungewollte‘‘ Lötstelle auftrat, die einen Thermo- 
effekt hat. Konstantan ist eine Legierung aus Kupfer und Nickel, die 
mit Eisen oder Silber oder Kupfer oder Chromnickel kombiniert wird, 
so daß sich mit zwei Konstantandrähten verschiedener Zusammensetzung 
wirksame Thermoelemente konstruieren lassen. Um die Meßresultate 
nicht zu beeinträchtigen, wird es gut sein, die Konstantanleitung samt 
Elementen aus einem und demselben Material zu machen. 

Die Thermoelemente 7, und T, wurden entweder mittels Drehstativen 
(Präparierlupenstative) an die Blattfläche (Abb. 2 B) angelegt, oder 
das obere Element 7, war an einem 











gewöhnlichen Stativ befestigt, an dem Tabelle 1. 
außerdem noch eine Metallöse von 4cm Paraliel- „ [1°= n om \äes Photo- 
lichter Weite (auf der die zur Unter- wigerstand in| grammausschlages 
suchung gelangenden Blätter lagen), Dam 2 2 
horizontal gehalten wurde. Das Ele- 50 6.97 6,66 
ment befand sich inmitten der Ösen- 10 4,51 4,34 
öffnung und berührte die Blattfläche 5 2,98 | 2,87 
fest, weil die Ose das Blatt fest gegen - = = 
die Lötstelle von 7, drückte. Das 1 0,87 0,81 








untere Element konnte mittels des Dreh- 
stativs sodann ebenfalls dicht der Blattunterseite angelegt werden. Da 
die Metallöse eine fixe Lage in dem senkrecht von oben einfallenden 
Strahlungsbündel hatte, waren bei Vergleichsmessungen für alle Blätter 
dieselben Belichtungs- und Meßverhältnisse verwirklicht. 

Als Lichtquelle diente eine Osram-Punktlichtlampe (2 Ampere Wechsel- 
strom, Netzspannung 220 Volt, Vorschaltwiderstand 95 Ohm). Mittels 
einer geeigneten Linse konnte ein Lichtstrahlenbündel mit geringer Kon- 
vergenz erzeugt werden (Abb. 2 S), das in der Schnittebene der Metallöse 
eine kreisförmige, homogene Belichtungsfläche vom Durchmesser 2,7 cm 
ergab. Die maximale Energie der Lichtquelle betrug 3,8 cal/qem min. Die 
Wärmestrahlung wirkt dabei am mächtigsten. Wurde das Infrarot durch 
ein Kupfersulfatfilter bis auf 3% absorbiert, so betrug die Energie des 
„weißen“ Lichtes 0,37 cal/gem min. Um zu höheren Intensitäten zu 
kommen, wurde meist ein Wasserfilter von 1,2 cm Schichtdicke benutzt, 
so daß bei einer Einstrahlung von 1 cal/gem min das Infrarot mit etwa 
25% beteiligt war. Diese Einstrahlung wurde bei den meisten Versuchen 
angewandt. 

Die optischen Messungen wurden mit einer MozLschen Mikrothermo- 
säule ausgeführt. Als Anzeigeinstrument diente das zu dem Lınk&schen 
Aktinometer gehörende Zeigergalvanometer, das eine in cal/gem min 
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eingeteilte Skala trägt (s. SEYBOLD 1932a, S. 200). Das Zeigergalvano- 
meter in Verbindung mit der MozLschen Thermosäule mußte geeicht 
werden, was sich leicht dadurch machen ließ, daß der Thermoeffekt des 
Aktinometers mit dem der Thermosäule verglichen wurde. Als Licht- 
quelle diente bei diesen Eichungen die Sonnenstrahlung, die mit Filtern 
auf Aktinometer und Thermosäule mehr oder weniger stark geschwächt 
wurde. Der Einfallsspalt beider Instrumente mußte mit parallelen 
Strahlen voll ausgeleuchtet sein. Die vergleichenden Messungen wurden 
bei verschiedenen Intensitäten mehr als 70mal wiederholt, wobei sich 
stets (mit geringen Abweichungen) für die Ausschläge mit der Thermo- 
säule ein Reduktionsfaktor von 0,66 ergab. 

Bei den folgenden Versuchen ist die Lichtintensität durch Glasfilter 
variiert worden, die in den Strahlengang eingeschaltet wurden (vor die 
Blende des Lampengehäuses). Darauf kommen wir später zurück (siehe 
S. 226). 

Um die Luftkonvektionen im Versuchsraum nach Môglichkeit aus- 
zuschalten, wurden die Messungen in einem mit Glaswänden versehenen 
Kasten von etwa 1 cbm Raum angestellt. Das Licht (Abb. 2 S) fiel von 
oben durch eine Ultravitglasscheibe, auf der das Wasserfilter stand. 
„Verdunkelt‘“ wurde mit einem Stück Pappe, die wenigen Reflexions- 
lichter aus dem Lampengehäuse konnten nicht stürend wirken. 

Manche andere technische Einzelheit wird beiläufig im folgenden zu 
besprechen sein. 


D. Lassen sich mit Thermoelementen Strahlungsmessungen ausfiihren? 

Der Physiker wird diese Frage bejahend beantworten unter der Vor- 
aussetzung, daB das Thermoelement die Bedingungen erfüllt, die physi- 
kalisch für ,,Strahlungsabsorption“ gefordert werden. Die Thermosäulen, 
die zur quantitativen Strahlungsmessung dienen können, sind ja nichts 
anderes als eine Reihe von hintereinandergeschalteten Thermoelementen. 
Die Anordnung der Elemente ist bekanntlich so, daß berußte, bestrahlte, 
d. h. lichtabsorbierende mit nichtbestrahlten, temperaturkonstanten Löt- 
stellen abwechseln. Da die Strahlungsmessung mit Thermosäulen darauf 
beruht, daB die absorbierte Strahlung in Wärme umgesetzt wird, hat 
naturgemäß auch jeder Wärmeaustausch der Umgebung (leitende Wärme 
und Konvektionen der Luft) auf die Elemente Einfluß. Bei Strahlungs- 
messungen muß jede Wärmezufuhr ausgeschaltet werden; die Thermo- 
säulen sind so gebaut, daß diese unwirksam ist. Temperaturschwankungen 
der Luft beeinträchtigen die Strahlungsmessungen mit Thermosäulen 
nicht. Es wird in allen Fällen gut sein, vor jeder Strahlungsmessung 
die Thermosäule zu verdunkeln und die Null-Lage des Galvanometers zu 
bestimmen. Es fällt niemand ein, eine etwaige Veränderung der Null-Lage 
des Meßinstrumentes (Galvanometer) durch die Temperaturveränderung 
der Thermosäule als „Strahlung‘‘ zu deuten. Prinzipiell kann man mit 
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einem einzigen Thermoelement die Strahlung zweifellos richtig messen, 
wenn die beiden Forderungen erfüllt sind, daß 1. die „zweite Létstelle“ 
temperaturkonstant gehalten wird, und daB 2. keine Wärmezufuhr oder 
-abfuhr an dem geschwärzten Thermoelement erfolgt. Es ist wenig rat- 
sam, ein einzelnes Element zur Strahlungsmessung zu benutzen, nicht zu 
gebrauchen ist es jedenfalls in der Anordnung und MeBtechnik, wie es 
SCHRATZ und FRITZSCHE verwandten. Auf alle Fälle hätten die beiden 
Forscher die Null-Lage des Galvanometers bei Verdunklung kontrollieren 
müssen, was sie allem Anscheine nach unterließen. 

Da man den energetischen Verhältnissen der Laubblätter in letzter 
Zeit erhöhte Aufmerksamkeit schenkt und zahlreiche ökologische Unter- 
suchungen angestellt werden, scheint es uns geboten, auf die Meßfehler, 
die SCHRATZ und FRITZSCHE machen mußten, hinzuweisen. Es erscheint 
sicherlich manchem verlockend, die von den genannten Forschern ange- 
wandte Methode zu verwenden, da die Versuchsergebnisse sich einheit- 
lich erweisen. Welcher Wert den Meßresultaten zukommt, wird sich 
aus dem Folgenden ergeben. 

SCHRATZ und FRITZSCHE machen leider keine genauen Angaben über 
ihre Apparatur, vor allem ist in der Mitteilung nichts über die Schal- 
tungen zu finden. Außerdem erfahren wir nicht, ob die „zweiten Löt- 
stellen‘ temperaturkonstant gehalten wurden. Ob somit die Temperatur 
der Pflanzen und der Luft richtig gemessen werden konnte, muß dahin- 
gestellt bleiben. „Die Strahlung wurde mittels eines in Glas einge- 
schlossenen geschwärzten Thermoelementes bestimmt.‘ Welche Ausmaße 
das Glas hatte und wie das Element zur Sonnenstrahlung orientiert war, 
wird ebenfalls nicht angegeben. Wir können also mit unseren Versuchen 
die Größe der Versuchsfehler der „Strahlungsmessungen“ von SCHRATZ 
und FRITZSCHE nicht angeben, sondern nur wahrscheinlich machen, welche 
Faktoren bei der Strahlungsmessung mit einem in Glas eingeschlossenen, 
geschwärzten Thermoelement störend und verfälschend einwirken. 

Der folgende Versuch sollte zeigen, welche Genauigkeit die Strahlungs- 
messung mit einem in Glas eingeschlossenen Thermoelement hat. Der 
Versuch wurde an einem klaren Tag mit Kumuluswolken im Freien vor 
dem Institut aufgeführt. Ein geschwärztes Thermoelement wurde in ein 
Reagensglas (Weite 1,6 cm, Höhe etwa 16 cm) bis zur Mitte eingeführt 
und mit einem Kork abgeschlossen. Gemäß Abb. 2 wurde es mit dem 
Galvanometer G, verbunden. Die Sonnenstrahlen fielen senkrecht auf 
die Lötstelle des Elementes; die zweite Lötstelle befand sich in Eis. Das 
Element ist geeicht worden, so daß die Strahlung wie bei SCHRATZ und 
FrrTrzsCHE in Wärmegraden ausgedrückt werden konnte. Zur objektiven 
Messung der Sonnenstrahlen benutzten wir unsere Morzsche Thermo- 
säule (s. S. 207), ihr Thermoeffekt wurde zum Galvanometer @, (Abb. 2) 
geleitet. Die Ausschläge dieses Galvanometers eichten wir in cal/qem min. 
Die Ausschläge beider Instrumente registrierten wir gemäß Abb. 2 in 
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drei aufeinanderfolgenden Messungen je 15 Min. lang. In Abb. 3 (a—c) 
ist der Ausschlag der Thermosäule ausgezogen, der des Elementes 








min 


ec 
Abb. 3. Photodiagramme der Sonnenstrahlung, gemessen mit einer Thermosäule (——) 
in cal/qem min und der Temperaturschwankung eines geschwärzten, der Strahlung aus- 
gesetzten Thermoelementes (- - - -), gemessen in Grad C. Dauer jeder Aufnahme 15 Min. 
S. Text. 


gestrichelt wiedergegeben. Während des Versuches, der im ganzen etwa 
1 Stunde dauerte (das Umwechseln des Registrierpapieres erforderte 
jeweils einige Minuten) schwankte die Lufttemperatur um etwa 5°, 
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außerdem erhob sich des öfteren ein Wind. Luftbewegung und Luft- 
temperatur haben, was wir aus den Abb. 3a—c entnehmen kénnen, auf 
die Strahlungsmessung mit dem Thermoelement Einfluß, auf die Thermo- 
säule hingegen nicht (s. u. Abb. 4); die Null-Lage des Galvanometers G, 
blieb konstant. Die Photogramme sind in Abb. 3 so gezeichnet worden, 
daB wir zu Versuchsbeginn beide Registrierungen von einem relativen 
Nullpunkt der Belichtung ausgehen lassen, der mit der Strahlung bei 
starker Bewölkung (nur diffuses Licht) annähernd zusammenfällt. 

Betrachten wir zunächst Abb. 3a. Thermosäule und Thermoelement 
zeigen sehr bald nach Versuchsbeginn eine maximale Strahlung an. Die 
Schwankungen in den ersten 5 Min. sind ziemlich übereinstimmend, 
wenngleich zwischen den Ausschlägen beider Galvanometer keine Pro- 
portionalität besteht. Das mag darauf beruhen, daß die Thermosäule 
in etwa 2 Sek. ein Temperaturgleichgewicht hat, das Element aber 
günstigenfalls dieses nach 2 Min. erreicht (s.u.). Nach der 5. Min. bis 
zur 15. treten ebenfalls starke Schwankungen in der Strahlung auf, was 
durch die vor der Sonne vorbeiziehenden Kumuluswolken bedingt wird. 
Zeigt die Thermosäule in der 8. und 10.—13. Min. mehr oder weniger 
volle Sonnenstrahlung an, so erhebt sich die Kurve des Thermoelementes 
kaum über die Null-Linie. Auf den Anfangspunkt der Kurve bezogen, 
herrscht also, wenn man sich auf diese Kurve verläßt, kaum Sonnen- 
strahlung: Dabei ist aber die Strahlung maximal. Die Abweichungen 
erklären sich ganz einfach so, daß die Lufttemperatur einschließlich 
abkühlendem Wind sich dem geschwärzten Element mitteilen und da- 
durch eine Strahlungsmessung vereiteln konnte. Die Lichtschwankungen 
gibt das geschwärzte Thermoelement im großen und ganzen richtig an 
(von einigen Ausnahmen abgesehen), da sich aber die Null-Lage dauernd 
und unkontrollierbar ändert, kann man mit dem besten Willen keine 
Strahlungsmessungen ausführen. Ist die Lufttemperatur einigermaßen 
konstant und der Windeinfluß regelmäßig, so kann die Übereinstimmung 
zwischen Thermosäule und Thermoelement ganz leidlich sein, wie sich 
aus Abb. 36 ergibt. Im Freien wird dies allerdings selten so sein (vg). 
die Lufttemperaturkurven von ScHRATz und FRITZscHE). Die Aufnahme 
der Abb. 35 wurde im Anschluß an die der Abb. 3a gemacht. Nur 
gegen Versuchsende wurden die Abweichungen größer und treten bei 
der dritten Aufnahme (Abb. 3c) wieder stark in Erscheinung. Eine 
weitere Diskussion der Kurven erübrigt sich. 

Mit einem Laboratoriumsversuch ließ sich deutlich zeigen, daß ein 
schwacher Wind (Tischventilator, etwa 0,9 m/sek) die „Strahlung‘ ver- 
mindert (Abb. 4, abwärts gerichteter Pfeil). Sobald der Wind aufhört 
(aufwärts gerichteter Pfeil), steigt die Strahlung wieder an. Das Thermo- 
element ist also bei schwankenden Luftbewegungen unbrauchbar. Sehr 
nachteilig ist außerdem die große Wärmekapazität des geschwärzten 
Thermoelementes in dem Glase. Ist das Temperaturgleichgewicht der 
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Thermosäule praktisch sofort hergestellt, so beträgt die Einstellzeit des 
Elementes etwa 2 Min. (s. Abb. 4). Die Einstrahlung betrug bei diesem 
Versuch 1 cal/qem min. Wenn die Einstellzeit lang ist und die AuBen- 
bedingungen sich innerhalb dieser Zeit andern, so kann nie ein giiltiger 
Wert ermittelt werden. SCHRATZ und FRITZSCHE müssen also bei sub- 
jektiver Ablesung der Galvanometereinstellung Zufallswerte abgelesen 
haben, so rasch sich das Schleifengalvanometer auch einstellen mag. In 
dem System Thermoelement- (bzw. Thermosäule-) Galvanometer bestimmt 
die Einstellzeit das Instrument mit der geringsten Reaktionsgeschwindig- 





° keit! In unserem Falle also das 
Thermoelement. 

| DaB bei allen Temperatur- 

£ messungen die Einstellung des 

! Gleichgewichts abgewartet wer- 


den muß, wenn man erfahren 
. will, wie warm ein Körper gegen- 








über der Umgebung ist, sei vor- 

tam ausgeschickt; im Abschnitt H 

1° werden wir uns mit dieser Frage 
À noch näher befassen müssen. 

N n n n Haben wir nun durch die 
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Abb. 4. Photodiagramm der Lichtstrablung, ge- eben geschilderten Versuche 
messen mit einer Thermosäule S (1 cal/gem min) wahrscheinlich gemacht , daB 
und der Temperaturzunahme eines Thermo- 4 x , 
elementes E (in Grad C), das zur gleichen Zeit SCHRATZ und FRITZSCHE die 
derselben Strahlung ausgesetzt wurde. Vom Strahlung nicht richtig gemessen 
Zeitpunkt | bis + wirkte auf die Thermosäule habe Lo 8 ich di } 
und das Thermoelement Wind ein. 8. Text. aben, so läßt sic les auch 
aus ihren eigenen Kurven ent- 


nehmen. In Abb. 1 dieser Arbeit steigt die Temperatur der Luft bis zur 
40. Min. an, die Strahlung nimmt ebenfalls zu. In Abb. 4 nimmt die 
die Lufttemperatur ab und dann zu, die Strahlung folgt genau so. Die 
Kurven, die SCHRATZ und FRITZSCHE wiedergeben, sind nichts anderes 
als ,,Temperaturkurven“ verschiedener Systeme, die in gleicher Weise 
von den Faktoren abhängen, welche die Temperatur bestimmen. Aus 
diesem Grunde verlaufen die Kurven der ‚Strahlung‘, der Pflanzen- 
und der Lufttemperatur auch in den meisten Fällen parallel. Die Lage 
der Kurven im Koordinationsystem wird durch spezifische Faktoren der 
Systeme wie Wärmekapazität, Wärmeaustauschzahl, Strahlungsabsorp- 
tion usw. bestimmt. In den Kurven ist nur der Parameter verschieden. 

Da die Strahlungsmessungen, wie sie SCHRATZ und FRITZSCHE aus- 
führten, unbrauchbar sind, konnten sie auch die Abhängigkeit der Tem- 
peratur von der Bestrahlung nicht einwandfrei ermitteln. Die oben 
gestellte Frage muß somit verneinend beantwortet werden. Für Mes- 
sungen im Freiland ist eine zuverlässige Messung der Strahlung mit 
Thermosäulen oder Photozellen so notwendig wie im Laboratorium. 
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Anmerkung bei der Korrektur. Die uns Anfang April bekanntgewordene Arbeit 
von FritzscHE! enthält neben subjektiven Schätzungen der S ichtbarkeit 
und dem Bewölkungsgrad auch „Strahl ungen‘ mit einem geschwärzten 
Thermoelement. Für letztere gilt die oben gegebene Kritik. Tabelle 3 dieser Arbeit 
zeigt z. B., daß die „Strahlung“ von 10—13 Uhr von 20,5° auf 22,0° steigt, trotzdem 
in dieser Zeit die Bewölkung von B, zu B, zunimmt. Dieser Widerspruch klärt 
sich so auf, daß von 10—13 Uhr die Lufttemperatur ebenfalls ansteigt, wodurch 
die Strahlung fehlerhaft werden mußten. Wir pflichten übrigens 
FRITZSCHE bei, daß „bei allem Streben nach Verfeinerung und Vervollkommnung 
der Apparaturen das Wesen ökologischer Arbeit nicht in der höchst möglichen 
Exaktheit des Einzelversuches liegen kann, sondern in der Ausführung zahlreicher, 
vergleichbarer Beobachtungen unter genau definierten, mannigfaltigen Bedingungen 
am natürlichen Standort‘‘. Wir müssen jedoch an unserer oft wiederholten Forderung 
festhalten, daß die Ökologie nur mit brauchbaren Methoden eine genaue Definition 
der mannigfaltigen Bedingungen am natürlichen Standorterreichen kann. Die thermo- 
elektrische Methode von FRITZSCHE erscheint uns unbrauchbar, da das Thermo- 
element, das zur Messung der Sonnenstrahlung dienen sollte, von der Lufttemperatur 
abhängig ist. Zum mindesten hätte das Thermoelement in ein Vakuum eingeschlossen 
werden müssen. Beruft sich FRITZSCHE auf Gorczynski*, nach dessen Prinzip 
er sein „Solarimeter‘ gebaut haben will, so hätte er darauf achten müssen, daß 
vor und nach jeder Messung der Sonnenstrahlung die Nullstellung seines Galvano- 
meters (Thermoelement beschattet) abgelesen wurde (Gorczynski, 8.9). Da 
zudem die „2. Lötstelle‘‘ des Elementes sich nicht in Wasser von konstanter, 
sondern nur bekannter (wahrscheinlich wechselnder) Temperatur befand, können 
die Meßresultate nicht zuverlässig ausgefallen sein. 











E. Kann man mit Oberflichenthermoelementen die Blatt-Temperatur 
messen? 

Daß man bei den meisten Laubblättern zur Messung der Temperatur 
keine nadelförmigen Elemente zum Einstechen verwenden kann, sondern 
Oberflächenelemente benutzen muß, haben wir bereits S. 202 erörtert. 
BACHMANN (1932) hält auf Grund theoretischer Überlegungen es für 
erwiesen, daß mit Oberflächenelementen die Temperatur verdunstender 
Systeme nicht richtig gemessen werden kann, weil ein 50 u dickes Element 
gegenüber der 0,00051 « (Maximalwert) dicken, verdunstenden Ober- 
flächenschicht des Wassers an Masse viel zu groß ist. Da BacHMANN 
seine Einwände ohne experimentelle Beweise vorlegte, schien es uns 
geboten, die Frage zu prüfen, ob mit angelegten Elementen die Ober- 
flächentemperatur eines Systems richtig gemessen werden kann. 

Brewia (1933) stellte inzwischen Versuche mit verdunstenden 
Systemen (Filtrierpapierscheiben) an, deren Temperatur er thermoelek- 
trisch innen und an der Oberfläche messen konnte. Dabei stellte sich 
heraus, daß die Oberflächentemperatur um höchstens einige Zehntelgrade 
von der Innentemperatur verschieden war. Man kann nun nicht etwa 
einwenden, daß in der 0,00051 « dicken, verdunstenden Schicht die 
Temperatur um einige Grade niedriger war als außen und innen, da die 


1 FrrrzscHE: Bot. Zbl. 50, Beih., 251 (1933). 
2 GorczynskI: Meteorolog. Z. 44, 5 (1927). 
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Wärmezufuhr von außen nach innen durch die fragliche 0,00051 u dicke 
„kritische Schicht‘ gehen muß, diese also in erster Annäherung die 
Innentemperatur hat, auf keinen Fall aber niedriger temperiert sein 
kann. Die Luftschichten über dem transpirierenden System kühlen sich 
ab, so daß sich durch „Kälteleitung‘‘ und Konvektionen um das ver- 
dunstende System eine „Kältehaube‘“ bildet, in der die hintere Seite 
eines Thermoelementes liegt. Auch andere Versuche von BREWIG sprechen 
dafür, daß mit Flächenelementen die Temperatur der Oberfläche richtig 
gemessen werden kann. Im 
übrigen verweisen wir auf 

unsere Versuche S. 228. 
z Zur Klärung der oben auf- 
geworfenen Frage stellten wir 
4. hinsichtlich unserer Aufgabe 


i 


' hint folgenden Versuch an. Aus 
nn ee 300 u dickem Messingblech 
er ließen wir eine quadratische 

4 Kiivette (6 x 6 cm, 2cm hoch) 
/ bauen, die ein Zu- und AbfluB- 
rohr fiir Wasser hatte (Abb. 5). 
{ 4 Mittels eines Thermometers 7 


Abb. 5. Schematische Darstellung der Versuchs- Konnte die Temperatur des 
ces, Lund 4 Bu. and Abnalr Ser Wassers in der Küvette fest 
T Thermometer. 8. Text. gestellt werden. Durch Zufluß 

von warmem bzw. kaltem 

Wasser konnte die Küvette der Luft gegenüber über- bzw. untertemperiert 
werden. Der Oberseite der Küvette legten wir zwei gekreuzte Thermo- 
elemente an und zwar so, daß die Lötstelle des Elementes J von der Löt- 
stelle des Elementes I] überdeckt wurde. Die Dicke der Elemente betrug 
etwa 100 u, die Lötstelle des Elementes ZZ war also um diesen Betrag von 
der Oberfläche der Küvette entfernt. Gemäß Abb. 2 wurden die Thermo- 
effekte den Galvanometern zugeleitet und die Ausschläge photographisch 
registriert. Die Auswertung der Diagramme erfolgte in Abb. 6. Auf der 
Abszisse sind die am Thermometer abgelesenen Temperaturen abge- 
tragen, auf der Ordinate die mit den Elementen J und 77 ermittelten. 
Die Zimmertemperatur betrug zu Versuchsbeginn 19° und änderte sich 
während des Versuches nicht. Die Küvette hatte ebenfalls Zimmer- 
temperatur. Mit steigender Temperatur der Küvette erfolgt ebenfalls ein 
Ansteigen der mit den Thermoelementen ermittelten Temperaturen. Die 
Abweichungen betragen zwischen den beiden Elementen J und JJ bei 
33° (also 14° Übertemperierung gegenüber der Luft) 0,4°, wir messen 
also im Abstand von 1004 von der Küvettenoberfläche praktisch dieselbe 
Temperatur wie mit dem anliegenden Element. Es steht also fest, daß 
die hintere Seite eines anliegenden Elementes dieselbe Temperatur hat 
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wie die dem System anliegende Vorderseite. Unterkühlen wir nunmehr 
die Küvette, so werden die Unterschiede etwas größer, bei 11° Unter- 
temperierung gegenüber der Luft ist das Element JJ um 1° wärmer als 
das Element /. Damit ist natürlich nicht gesagt, daß die Temperatur 
der hinteren Seite des Elementes I ebenfalls um 1° wärmer sei als die 
Vorderseite. Wir haben nämlich zwischen den beiden Seiten des Ele- 
mentes IJ ein Temperaturgefälle, so daß die hintere Seite des Elementes / 
< 1° wärmer ist als seine Vorderseite. Unterkühlungen von 11° dürften 
bei Pflanzen sehr selten sein, bei Untertemperierung von 5° beträgt die 
359 
33° 
31° 
29° 











Abb. 6. I Temperatur des Thermoelementes J. II Temperatur des Elementes II. 
ii Temperatur im Innern der Küvette. Weitere Erklärung im Text. 


Differenz zwischen Element J und JJ nur noch 0,4°. Hinsichtlich der 
Wärmeleitung und der Bildung der „Wärme- bzw. Kältefelder‘‘ bleibt 
übrigens die Tatsache interessant, daß bei der Unterkühlung der Küvette 
eine andere Isothermenverteilung herrscht als bei Übertemperierung. In 
Abb. 6 setzen sich daher die Gerade der Elemente J und JI im dritten 
Feld des Koordinatensystems nicht in die des ersten Feldes fort. Streng 
genommen dürften die eingezeichneten Geraden Tangenten einer flachen 
Kurve sein. 

Auf Grund der Versuchsresultate können wir zunächst sagen, daß 
der Temperaturabfall von der Vorderseite eines 100 dicken anliegenden 
Elementes zur Hinterseite so gering ist, daß er unbedenklich vernach- 
lässigt werden kann. 

Achten wir nun noch auf die Abweichungen der mit den Thermo- 
elementen ermittelten Temperaturen und der in der Küvette herrschenden. 
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Bei Ubertemperierung haben wir maximal etwa 2° Differenz, bei 
Unterkühlung etwa 4°. Es wäre nun verkehrt, darin einen Beweis zu 
sehen, daß man die Temperatur der Oberfläche falsch mißt. Daß wir 
innerhalb der 3004 dicken Blechwand der Küvette einen Temperatur- 
abfall haben, darf nicht außer acht gelassen werden. Auf Grund thermo- 
dynamischer Vorstellungen ist es unwahrscheinlich, daß an der Ober- 
fläche der Küvette dieselbe Temperatur ist wie innen. Wie der Temperatur 
abfall im Innern des Bleches verläuft, wissen wir nicht. Wir können aber 
wohl soviel sagen, daß die Temperaturdifferenz zwischen der tatsäch- 
lichen und der gemessenen Oberflächentemperatur unter 1° ist. Wird 
die Temperatur für den maximalen Dampfdruck verwertet, so bedingt 
ein Temperaturfehler von 1° höchstens einen Meßfehler von 5%. 








~ 
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Abb. 7. Temperatur in Grad C in Abhängigkeit von dem Abstand zwischen Thermoelement 
und belichtetem System. o gilt für die Oberseite, u für die Unterseite. 8. Text. 


Um sich nun ein Bild von dem Aufbau des ,, Wärmefeldes‘ über 
einem Blatt bei Bestrahlung zu machen, versuchten wir den Temperatur- 
abfall von der Systemoberfläche (schwarzes Papier) zur Luft zu bestim- 
men. Die Thermoelemente, die an Drehstative montiert waren, wurden 
in veränderlichen Abstand von der bestrahlten Oberfläche gebracht. 
Mittels eines Horizontalmikroskops ließen sich die Abstände genau an- 
geben. In Abb. 7 sind diese auf der Abszisse abgetragen. Die ermittelten 
Temperaturen sind als Ordinatenwerte eingetragen, die ausgezogene Kurve 
gilt für die belichtete Oberseite, die gestrichelte für die beschattete Unter- 
seite. Das an der Oberseite anliegende Thermoelement war weiß lackiert, 
das untere nicht. Die eingestrahlte Lichtenergie betrug 1 cal/qem min 
(s. S. 207). Wurden die Elemente, ohne an das schwarze Papier an- 
gelegt zu werden, belichtet, so zeigte das weiße Element eine Tem- 
peraturerhôhung von 0,74%, das andere „schwarze“ von 1,56%. Die 
Messungen der Abb. 7 zeigen nun, daß in dem Abstand von 20 u das 
Temperaturgefälle gering ist, sich also über dem bestrahlten System ein 
„Wärmefeld‘“ aufbaut, das oberseits vom System ein geringes Gefälle 
zeigt, auf der Unterseite dagegen steiler ist. Wir werden jedoch nicht 
fehlgehen, wenn wir annehmen, daß die Temperaturerhöhung des be- 
strahlten Elementes durch Strahlungsabsorption sich nicht störend be- 
merkbar macht, da die Eigenwärme in das ‚‚Wärmefeld‘‘ des bestrahlten 
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Systems mit eingeht. Bestrahlte Elemente ‚weiß‘ zu machen ist aus 
diesem Grunde also nicht notwendig. Mit weißen und geschwärzten 
Elementen messen wir nämlich auf der bestrahlten Seite des Systems 
die gleiche Temperatur! Solange wir uns mit einer Meßgenauigkeit von 
1° begnügen (wozu wir aus technischen Gründen gezwungen werden), 
wird die Wärmeleitung durch die Drähte der Elemente keine Rolle 
spielen. Im übrigen ist die Stelle, an der wir messen, durch das Element 
beschattet. Da die Elemente aber nur eine Breite von 1 mm haben, 
dürfte der Wärmezufluß der belichteten Umgebung die ,,Schattenwir- 
kung‘ aufheben. NUERNBERGK (1932) hält es für ratsam, das eigent- 
liche Thermoelement vor der Sonnenstrahlung durch ein Schirmchen zu 
bewahren. „Eine solche Beschattung müßte aber ganz kurz und räum- 
lich begrenzt nur während der eigentlichen Temperaturmessung erfolgen, 
weil sie sonst leicht den Nachteil zur Folge hat, daß die Blattemperatur 
gegenüber dem effektiven Sonnenwert zu niedrig angegeben wird.‘ Nun 
ändert aber, wie wir später sehen werden, eine Beschattung von ganz 
kurzer Dauer die Temperatur des Systems ganz erheblich, so daß die 
Methode des Abschirmens unbrauchbar ist. Man kann das Element 
(oder sagen wir besser die Lötstelle dieses) nicht vor Bestrahlung schützen, 
wenn man das Blatt nicht zugleich beschatten will. 

De wir die „Struktur des Wärmefeldes‘ über und unter dem System 
nicht kennen, hat es keinen Zweck, weitere Kautelen zu diskutieren. 
Die Frage, ob sich mit Flächenelementen die Oberfläche eines Systems 
richtig messen läßt, können wir bejahend beantworten. Die obigen Aus- 
führungen gelten zunächst für ruhige Luft. Herrscht anemometrisch 
meßbarer Wind, so muß dafür Sorge getragen werden, daß die Lötstelle 
vor Wind geschützt wird. Darauf ist bereits früher von mir hingewiesen 
worden (SEYBOLD 1929), NUERNBERGK (1932) diskutiert im übrigen diese 
Frage erneut. Bei Messungen im Freien wird es notwendig sein, durch 
Abschirmungen der Luftbewegung das Licht richt mit abzuschirmen. 


F. Ist die Temperatur bei bestrahlten Blättern auf der Lichtseite von 
der der Schattenseite verschieden? 

Nachdem wir nun gesehen haben, daß wir auf der belichteten Seite 
eines Systems die Temperatur richtig messen, können wir uns die obige 
Frage vorlegen. Man ist leicht geneigt anzunehmen, daß sich auf der 
kurzen Strecke der Blattdicke kein größeres Temperaturgefälle erhalten 
kann. Wenn wir aber bedenken, daß das Blatt nicht nur aus der wässe- 
rigen, gut wärmeleitenden ,,Phase“ der Zellen aufgebaut ist, sondern 
auch von der schlecht wärmeleitenden ‚Phase‘ der luftführenden Inter- 
zellularen durchsetzt wird, so werden uns die ermittelten Temperatur- 
differenzen nicht wundernehmen. 

Die Versuchsanordnung der folgenden Versuche ist bereits in Abb. 2 
wiedergegeben. Der folgende Modellversuch (mit gleichem Resultat 
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mehrmals wiederholt) wurde mit schwarzem Filtrierpapier ausgefiihrt, um 
méglichst Extremwerte zu erhalten. Die Lichtenergie betrug 1 cal/qem min 
(s. S. 207). Die Messungen wurden ober- und unterseits an trockenen 
und wasserdurchtränkten Papieren ausgefiihrt, auBerdem sind noch 
weitere Messungen an einem nassen Papier vorgenommen worden, das 
wir einseitig mit Vaseline bestrichen, um eine „einseitige Verdunstung‘ 
zu haben. Die Tabelle 2 enthält die Meßresultate. 


























Tabelle 2. 
Messung 1 2 3 4 
beiderseits beiderseits | oben trocken,| obe 1 
Zustend des Papieres trocken feucht unten fast unten ‘eae 
Temperaturerhéhung oben 10,50° 7,80° 7,75° 9,50° 
Temperaturerhöhung unten 6,050 6,300 7,650 6,050 
Difierenz 4459 1,500 0,100 3,450 


Die bei dem trockenen Papier auftretenden Temperaturdifferenzen 
sind verständlich. Da die Lichtabsorption gemäß dem LAMBERT-BEER- 
schen Absorptionsgesetz erfolgt (s. SEYBOLD 1932b, S. 497) und die 
Luft als schlechter Wärmeleiter im Papier wirkt, wird die ermittelte 
Differenz von 4,45° nicht wundernehmen. Die geringe Differenz von 
1,5° beim feuchten Papier läßt sich ungezwungen mit der guten Wärme- 
leitfähigkeit des Kapillaritäts- und Imbibitionswassers erklären. Ver- 
gleichen wir noch die absoluten Zahlen der Übertemperierung, so können 
wir sehen, daß die Oberseite des nassen Papieres um etwa 3° weniger 
erwärmt wird als beim trockenen Papier. Diese Temperaturerniedrigung 
wird durch die Verdunstungskälte eintreten. Die Unterseite ist beim 
feuchten Papier um etwa 0,3° höher temperiert als beim trockenen, 
trotzdem auch hier Verdunstungskälte entstehen muß. Wie dieses Ver- 
halten zu erklären ist, läßt sich nicht sagen, vermutlich spielt im nassen 
Papier die bessere Wärmeleitung von oben nach unten eine Rolle, außer- 
dem vielleicht ein tieferes Eindringen der Strahlen in einem wasser- 
durchtränkten System gegenüber einem lufthaltigen (s. SEYBOLD 1932 b). 
Müssen wir hier schon zu hypothetischen Erklärungen greifen, so zwingen 
uns die folgenden Messungen noch mehr dazu. Verdunstet das schwarze 
Papier (Tabelle 2, dritte Messung) nur unterseits, so besteht zwischen 
der Ober- und Unterseite nur eine Differenz von 0,1°, wobei die Ober- 
seite annähernd so hoch temperiert wird wie bei der vorhergehenden 
Messung (2). Absorption und Wärmeleitung einerseits und Verdunstungs- 
kälte andererseits ergeben für beide Seiten in diesem Fall eine überein- 
stimmende Temperatur. Wir dürfen nun bei diesen Erklärungen die 
Wärme- bzw. Kältefelder, die sich um die bestrahlten und verdunstenden 
Systeme aufbauen, nicht als nebensächlich ansehen, da je nach der Lage 
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der Isothermen und der Steilheit des Temperaturgefälles für die Ober- 
flächen wesentliche Temperaturverschiebungen eintreten können. Ein 
komplizierter Aufbau des Wärmefeldes muß vornehmlich dem vierten 
Meßresultat zugrunde liegen. Obwohl die Oberseite verdunstet, wird 
sie bei Bestrahlung um 9,5° übertemperiert, die Unterseite, die nicht 
verdunstet, dagegen nur auf 6,05°. Dieses Resultat war nicht zu er- 
warten. Um einen Zufallswert handelt es sich nicht, da mehrere Wieder- 
holungsversuche dasselbe ergaben. Die Verdunstungsverhältnisse können 
eine schwer zu bestimmende ,,Kaltehaube“ schaffen (s. SeyßoLp 1927), 
Konvektionen im Rand- und Flächenfeld des Systems, Wärmeleitung 











Tabelle 3. 
Übertemperierung 
Strahlung 1cal/gem min der Blätter in Graden | Differenz 
in Graden 
oberseits | unterseits 
Xeromorphe 
Pot GU ns Se 4,1 3,7 0,4 
Rhododendron hybridum . . . 4,1 3,1 1,0 
Nerium Oleander. . . . . . 3,7 2,2 1,5 
Heders lie. . . . . . . . 4,8 2,7 2,1 
[Hedera helix (invers) . . . 42 2,5 1,7] 
Hygromorphe 
Tropaeolum majus . . . - - 3,6 3,6 0,0 
Amicia zygomeris . . . . . 34 3,1 0,3 
Sagittaria montevidensis 3,0 2,7 0,3 
mann africana . 3,2 2,6 0,6 
radescantia guianensis 2,9 2,1 0,8 
Vite PMG... 2,8 1,9 0,9 
Sukkulent 
Sedum spectabile . . . . . . 3,4 2,5 0,9 











innerhalb des Papieres erhalten jedenfalls die sonderbare Temperatur- 
differenz von der Ober- und Unterseite. Es dürfte nun recht schwierig 
sein, die vorliegenden Zustände zu analysieren, vorderhand sehen wir 
dazu keinen brauchbaren Weg. 

Die in Tabelle 3 mitgeteilten Vergleichsmessungen über die Tem- 
peraturdifferenz von Blattober- und -unterseite, die wir in einer steigen- 
den Reihe anordnen, können als „beliebige‘‘ Werte (s. S. 227) nichts 
weiter zeigen, als daß unter Umständen beträchtliche Unterschiede auf- 
treten bzw. fehlen. An eine Analyse ist hier so wenig zu denken wie bei 
dem Modellversuch. Wie wir im Abschnitt I auseinandersetzen werden, 
sind die Differenzen keineswegs konstant, sondern von verschiedenen 
Faktoren abhängig. Die dickeren Blätter der Xeromorphen zeigen im 
allgemeinen größere Differenzen zwischen Blattober- und -unterseite, 
jedoch gibt es auch Ausnahmen, was hinsichtlich der Versuchsergebnisse 
mit dem schwarzen Filtrierpapier nicht überraschend sein kann. Die 
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Temperaturdifferenzen zwischen Ober- und Unterseite sind in unserem 
Falle nicht größer als 2,1°, fallen also in das Bereich der Temperatur- 
differenzen, wie wir sie früher auch in der Flächenausdehnung der Blätter 
gefunden haben (SEYBOLD 1929; SeYBoLD und van DER Wey 1929). 
Daß bei Sukkulenten große Temperaturdifferenzen zwischen der Licht- 
und Schattenseite auftreten können, hat unlängst HUBER (1932) gezeigt. 

Ob dem thermischen Energiepotential innerhalb des Blattes eine 
Bedeutung zukommt, können wir heute noch nicht angeben. Bei der 
Berechnung des Transpirationswiderstandes (S—EYBOLD 1931) ist es an- 
gezeigt, die Blattemperatur ober- und unterseits zu messen, da unter 
speziellen Bedingungen Temperaturunterschiede von 4° auftreten können 
(Brewıc 1933). 


Naheliegend ist nun die Frage: 


6. Erwärmen sich grüne Blätter bei der Belichtung mehr als 
chlorophyllfreie ? 

Auf Grund der Untersuchungen von Brown und EscoMBE schien es, 
als ob die Lichtabsorption grüner Blätter von der der pigmentlosen nicht 
sehr verschieden sei. Die Untersuchungen der letzten Jahre (SEYBOLD 
1932a, b) zeigten jedoch, daß das Pigment eine wesentlich größere Licht- 
absorption hat, als man annahm. Die Lichtabsorptionskoeffizienten 
verhalten sich nach bereits mitgeteilten Werten (s. SEYBOLD 1932 b, 
5.494) folgendermaßen (jeweils der Koeffizient der weißen Blattfläche — 1 


gesetzt). 


Weiße Blattfläche Grüne Blattfläche 
644 pu 578 uu 509 uu 436 uu 336 un 644 up 578 un 509 uu 436 uu 336 un 
0,21 0,20 0,26 053 0,74 0,78 076 0,76 0,87 0,91 
1 1 1 1 1 3,7 3,8 3,2 1,6 1,2 


Daß sich die grünen Blätter bei Belichtung höher temperieren als 
die weißen (gleiche anatomische Struktur vorausgesetzt) war somit zu 
erwarten. Die Tabelle 4 enthält einige Daten, die zeigen, daß ohne 
Ausnahme die grünen Blätter etwas höher temperiert sind als die 
pigmentlosen. Erwiesen sich also die grünen Blattflächen wärmer als 
die weißen, so steht das mit früheren Befunden, daß im Dunkeln die 
grünen Blattflächen den weißen gegenüber kälter sind, nicht in Wider- 
spruch (SEYBOLD und vAN DER Wey 1929, S. 115). Im Dunkeln ist 
für die Temperatur der Blätter in erster Linie der endotherme Transpi- 
rationsprozeß maßgebend. 

Die Differenz zwischen Ober- und Unterseite ist bei den pigment- 
losen Blättern in der Regel etwas größer als bei den grünen, doch da die 
Unterschiede gering und nicht durchgehend sind, können wir auf hypo- 
thetische Erklärungen verzichten. 
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Haben wir nunmehr die Tatsache festgestellt, daB grüne Blatter sich 
bei der Bestrahlung stärker erwärmen als pigmentfreie, so miissen wir 
nunmehr das Problem der Gleichgewichtseinstellung zwischen Blatt- 
und Lufttemperatur behandeln. Das Ergebnis der folgenden Versuche 











Tabelle 4. 
Strahlung 1 cal/gem min Temperaturerhöhung in Graden 
Blattfläche | Oberseite | Unterseite] Differenz 
Pelargonium zonale (Madame Seleroy) Grün 3,0 2,9 0,1 
Weiß 2,7 2,2 0,5 
Differenz 03 0,7 
Abutilon sp. (marmoriert) . . . . - Grün 3,7 3,6 0,1 
WeiB 23 2,3 0,0 
Differenz 1,6 13 
Phyllanthus nivosus . . . . . . . Grün 3,9 3,3 0,6 
WeiB 3,0 2,0 1,0 
Differenz 0,9 13 
Wiens: dadtion: Asa: 1504. ana? . % Griin 3,3 3,2 0,1 
WeiB. 2,9 23 0,6 
Differenz 0,4 0,9 














haben wir uns bei den bisher besprochenen Versuchen allenthalben zu- 
nutze gemacht: die mitgeteilten Temperaturen beziehen sich alle auf das 
Temperaturgleichgewicht, dessen Einstellung bei allen Temperatur- 
messungen abzuwarten ist. 


H. In welcher Zeit ist das Temperaturgleichgewicht zwischen Blatt 
und Luft bei Bestrahlung hergestellt? 

Die Behandlung dieser Frage ist für die theoretischen Grundlagen 
der Temperaturmessung ebenso wichtig wie für die Meßtechnik. 

Die Laubblätter sind in wärmemechanischer und optischer Hinsicht 
inhomogene Systeme mit beträchtlicher Wärmekapazität. Rechnerisch 
läßt sich vorderhand die Geschwindigkeit der Temperaturänderung und 
die Zeit zur Einstellung des Temperaturgleichgewichtes mit der Luft 
nicht angeben. Es bleibt somit nur die empirische Ermittlung übrig, 
die von Fall zu Fall vorzunehmen ist; die im folgenden mitgeteilten 
Ergebnisse sind daher auch nicht allgemein gültig. 

Ehe wir spezielle Angaben machen, sollen kurz die allgemeinen Grund- 
lagen des thermischen Verhaltens bei Bestrahlung dargetan werden, weil 
wir damit die Versuchsresultate einigermaßen analytisch betrachten 
können. Wir wollen hier an die früheren Ausführungen (SEYBOLD 1929, 
S. 148f.) und an die Zusammenstellung von NUERNBERGK (1932) an- 
knüpfen, im übrigen jedoch die Ausführungen auf S. 203 im Auge behalten. 
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Als erster Faktor der Temperaturerhéhung bei Bestrahlung ist die 
Absorption zu nennen. Von Fall zu Fall müssen die fiir die Wellenlänge 
der Strahlung giiltigen Absorptionskoeffizienten ermittelt werden, die 
von der Pigmentkonzentration, der Blattdicke, der histologischen Diffe- 
renzierung, vom Wassergehalt und von der relativen Ausbildung des 
Interzellularsystems abhangig sind. 

DaB mit der Absorption des Lichtes eine Temperaturerhéhung ein- 
setzt, können wir aus den vorhergehenden Versuchen (s. S. 218f.) sehen. 
Mit der Temperaturerhöhung ist aber gegenüber der Luft ein Tem- 
peraturpotential gegeben, das sich durch Wärmeleitung und Wärmekon- 
vektionen auszugleichen sucht. Die Wärmeübergangszahl in der Grenz- 
fläche Blattoberfläche/Luft gibt an, wieviel Wärme übertragen wird. 
Da diese Zahl nicht nur vom Wärmepotential abhängt, sondern von 
verschiedenen anderen Faktoren (Form, Größe) ist sie nur empirisch zu 
ermitteln. In der Wärmetechnik wird im einzelnen Fall mit Übergangs- 
zahlen gerechnet, solange eine rechnerische Behandlung der Blatt- 
temperaturen unmöglich ist, hat die Bestimmung solcher Zahlen wenig 
Sinn. 

Wärmeübertragung durch Strahlung vom Blatt aus kann ebenfalls 
mit in die Wärmeübergangszahl eingeschlossen werden; welcher Art der 
Wärmeaustausch ist, kann vorderhand dahingestellt bleiben. 

Hat das Blatt bei der Bestrahlung Temperaturdifferenzen innerhalb 
des Gewebes, kommt als weiterer Faktor noch die ‚innere‘ Warme- 
leitung hinzu. Sie wird in erster Linie von dem Volumverhältnis Zellen/ 
Interzellularen abhängen. Einer rechnerischen Behandlung der Wärme- 
leitzahl stehen beim Laubblatt unüberwindliche Schwierigkeiten entgegen. 

Bestrahlen wir ein transpirierendes Laubblatt, das sich durch Ab- 
sorption gegenüber der Luft übertemperiert, so steigt dadurch der maxi- 
male Dampfdruck, was eine Vergrößerung des Dampfdruckpotentials 
Blatt/Luft und damit eine Transpirationssteigerung bedingt; konstanten 
Dampfdruck der Luft vorausgesetzt. Durch die gesteigerte Verdunstung 
des Wassers tritt in dem System ein weiterer Wärmeverlust ein. Kommen 
keine komplizierenden Faktoren hinzu, so ist die Verdunstung proportio- 
nal der Temperaturdifferenz, die zwischen dem verdunstenden System 
und der Luft besteht (SEYBOLD 1929). Das transpirierende Blatt ist als 
spezielles Psychrometer anzusehen. Wir können auf die früheren Aus- 
führungen verweisen. 

Ein strahlenabsorbierender Körper, der zugleich verdunstet, eine 
komplizierte innere Struktur und eine physikalisch schwer definierbare 
Gestalt hat, scheint für exakte Messungen ein „hoffnungsloser Fall“. 
Trotzdem ergeben die Versuche mit Laubblättern relativ einfache Resul- 
tate, die nur außerordentlich schwer zu deuten und zu analysieren sind. 

Bestrahlen wir zunächst schwarzes, trockenes Filtrierpapier mit 
1 cal/gem min (s. S.218) und registrieren den Temperaturanstieg, so 
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erhalten wir die Kurve S, der Abb. 8, die von der 0.—3. Min. einen 
Anstieg zeigt, um von der 3. Min. an horizontal zu verlaufen. Nach der 
3. Min. herrscht zwischen dem schwarzen, übertemperierten Papier 
(10, 7°) und der Luft Temperaturgleichgewicht. Bleibt die Einstrahlung 
und die Strahlungsabsorption konstant, so behalt das Papier diese Uber- 
temperierung bei, vorausgesetzt, daB auch die Wärmeaustauschzahl kon- 
stant bleibt, also die Luftbewegung sich nicht ändert. Verdunkeln wir 
jedoch, so fällt die Temperatur des Papiers in dem Maße wie sie anstieg, 
bis wieder ein Temperaturgleichgewicht mit der Luft hergestellt ist. Im 





0 3 4 
Minuten 
Abb. 8. Temperaturanstieg bei Belichtung und Temperaturabfall bei ES 
Verdunklung. S: schwarzes, trocknes, Sy schwarzes, feuchtes, W: weißes, trocknes, 
W, weißes, feuchtes Papier. Weitere Erklärung im Text. 


vorliegenden Fall ist bei dem trockenen Papier dieses Gleichgewicht vor- 
handen, wenn das Papier dieselbe Temperatur wie die Luft hat. Das 
Temperaturpotential ist = 0. Nehmen wir nun nasses, schwarzes Papier 
und verfahren in der gleichen Weise. Ehe wir bestrahlen, befindet sich 
das Papier mit der Luft in einem Temperaturgleichgewicht, da es ver- 
dunstet ist es untertemperiert; die für die Verdunstung notwendige 
Energie wird durch Wärmeübertragung aus der Luft geliefert. Bestrahlen 
wir nun das feuchte, schwarze Papier, so sehen wir in Abb. 8, Kurve S, 
ebenfalls einen Temperaturanstieg, der am Ende der 2. Min. zu einem 
Temperaturgleichgewicht mit der Luft führt. Die Übertemperierung 
beziehen wir auf die Ausgangstemperatur des feuchten Papieres im 
Dunkeln. Heben wir zu Beginn der 4. Min. die Strahlung wieder auf, 
so fällt die Temperatur wieder ab, bis das alte Temperaturgleich- 
gewicht wieder vorhanden ist, das wir zu Beginn des Versuches durch 
Strahlung aufhoben. In Abb. 8 sind sodann noch die Kurven W, und W, 
miteingezeichnet, die mit weißem, trockenen und weißem, feuchten 
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Filtrierpapier in gleicher Weise angestellt wurden. Da das weiBe, trockene 
Papier weniger Licht absorbiert als das trockene und feuchte schwarze, 
steigt die Temperatur nicht so hoch an als wie beim schwarzen. Die 
Temperaturgleichgewichte werden bei den weiBen Papieren früher als bei 
den schwarzen erreicht. 

An Stelle der einfachen Modelle nehmen wir jetzt Laubblatter. Einige 
Versuchsergebnisse, die wir noch vielmals gewannen, sind in Abb. 9 
wiedergegeben. Die Kurve R bezieht sich auf Rhododendron hybridum, 
die Kurven P, und P,, auf ein griines bzw. weiBes Blatt von Pelargonium 
zonale. Im Prinzip stimmen die Kurven mit den bereits besprochenen 


o 


Minuten 
Abb.9. Temperaturanstieg bei Belichtung und Temperaturabfall bei darauffolgender 
Verdunklung. R Rhododendron hybridum; P, grünes Blatt von Pelargonium zonale; 
P« weißes Blatt; B Bryophyllum crenatum. Weitere Erklärung im Text. 


überein. Das Temperaturgleichgewicht wird bei Bestrahlung bzw. bei 
Beschattung nach 2—3 Min. erreicht. 

Das sukkulente Bryophyllum-Blatt hat sein Temperaturgleichgewicht 
nach der 6. Min. der Belichtung noch nicht vollkommen erreicht (siehe 
Abb. 9B), woraus wir folgern können, daß die Masse des Systems von 
Einfluß auf die Geschwindigkeit der Temperatureinstellung ist. 

Wir können also das erste Versuchsergebnis dahin zusammenfassen, 
daß bei unbewegter Luft in der 2.—3. Min. das Temperaturgleichgewicht bei 
einer Bestrahlung von 1 cal/gem min erreicht ist. Bei Luftbewegung wird 
es sicherlich früher erreicht, bei Messungen im Freiland ist es jedenfalls 
notwendig sich davon zu überzeugen, in welcher Zeit die Gleichgewichte 
sich einstellen. Bei unseren ganzen Versuchen haben wir die Temperatur- 
gleichgewichte abgewartet, eine Temperaturablesung während der Gleich- 
gewichtseinstellung kann sehr falsche Resultate geben. Bei schwankenden 
Außenbedingungen (in der Belichtung und in der Lufttemperatur) in 
kurzen Zeiträumen können sich naturgemäß keine Gleichgewichte ein- 
stellen, die ermittelten Blattemperaturen können sodann sehr zufälligen 
Charakter haben. 

Gemäß der Abb. 8 und 9 ergeben sich für die ‚Erwärmung‘ und für 
die „Abkühlung“ bei darauffolgender Verdunklung Kurven, die in erster 
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Annäherung dem Newroxschen Abkühlungsgesetz folgen. Ist das Tem- 
peraturgleichgewicht der Belichtung T,, bei darauffolgender Verdunk- 
lung T, und T die veränderliche Temperatur, so ist bei der Erwärmung 


dT 


dt “A (T,—T) 


und bei der Abkühlung 

dT 

dt 
Aus den Gleichungen geht hervor, daB bei der Erwärmung des Systems 
die Temperaturänderung >0 ist, bei der Abkühlung <0. Für ein und 
dasselbe System gilt bei der Erwärmung und die Abkühlung dieselbe 
Konstante a. Die Konstante ist bei den einzelnen Systemen verschieden 
und muB von Fall zu Fall festgelegt werden. 

Die in Abb. 8 und 9 und in zahlreichen anderen Versuchen gewonnenen 
Kurven (Photodiagramme) stimmen mit den Gleichungen iiberein, es 
kommen nur selten geringe Abweichungen von einigen Zehntelgraden 
vor. In den genannten Abbildungen sind die theoretischen Werte mit 
einem x miteingezeichnet, die Konstante a ist mit angegeben worden. 
Wenn wir in einem früheren Versuch mit einer Kaktee (SEYBOLD 1929, 
8. 155) eine größere Abweichung vom Newronschen Abkühlungsgesetz 
fanden, so lag dies wohl daran, daß die innere Wärmeleitung in dem 
Pflanzenkörper störend hinzukam. 

Es mag einigermaßen überraschend sein, daß ein verdunstender 
Körper bei Bestrahlung bzw. bei Verdunklung in seiner Temperatur- 
änderung in erster Annäherung den obigen Gleichungen folgt. 

Ob die Gleichungen in bewegter Luft noch ihre Gültigkeit behalten, 
ist nicht untersucht worden. Jedenfalls erfolgt im Wind die Gleich- 
gewichtseinstellung rascher als in bewegter Luft. 


=a(T,—T) (t= Zeit). 


I. Welche Abhängigkeit besteht zwischen der eingestrahlten Lichtenergie 

und der Blattemperatur? 

Brown und EscoM8E (1905) und Brown und Wırson (1905) ver- 
suchten bekanntlich die Blattemperatur rechnerisch zu behandeln, 
wobei sie folgende Gleichung annahmen (s. auch SEYBOLD 1929b und 
NUERNBERGK 1932): 

Ra—(W+w) _ 
er “AIN 

Ra = die vom Blatt absorbierte Strahlung in cal/qem Fläche min. a ist der Licht- 
absorptionskoeffizient, der empirisch zu ermitteln ist (s. SEyBoLD 1932 b, 
S. 494). 

W = die sad der Transpiration verbrauchte Energie in cal/qem min. W läßt sich 
ebenfalls experimentell aus der zur Verdunstung von 1 g Wasser notwendigen 
Warmemenge errechnen. 

w = die von der CO,-Assimilation verbrauchte Energie in cal/qem min. 

# — Lufttemperatur. 

Ô,, = Blattemperatur. 


D, —8 


Planta Bd. 20. 15 
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e = thermischer Austauschkoeffizient der Blattoberfläche in cal/qem min pro 
1° Temperaturdifferenz. Er läßt sich empirisch bestimmen aus der Gleichung: 
Q-h 
99, 
Er ist Z 0, je nachdem das Blatt der Luft gegenüber über- oder untertem- 
periert ist. 
I dieser Gleichung bedeuten: 
— Transpiration in g/qem min. 


es = Verdampf ärme des Wassers bei der ermittelten Blattemperatur. 


Im 


9 0. = die experimentell gemessene Temperaturdifferenz zwischen Blatt und Luft. 


Daß der thermische Austauschkoeffizient keine Konstante ist, sondern 
von vielen Faktoren abhängt, kann nicht wundernehmen. In meinen 
früheren Versuchen (SEYBoLD 1929, S. 151) erwies sich der Koeffizient 
als ziemlich veränderlich. Der genauen Analyse von e stehen bei Aus- 
schluß von Licht schon recht erhebliche Schwierigkeiten entgegen (siehe 
NUERNBERGK 1932). 

Rechnerisch läßt sich die Frage der Temperaturabhängigkeit des 
Blattes bei Bestrahlung noch weniger behandeln. Wir sind gezwungen, 
Messungen anzustellen. Unsere Versuchsanstellung erwies sich zur Ent- 
scheidung des Problems geeignet. An Stelle des Thermoelementes 7, in 
Abb. 2 schalteten wir die Morısche Thermosäule mit dem Galvanometer 
G,. Die Galvanometerausschläge werden in cal/qem min geeicht. Gleich- 
zeitig konnten wir die eingestrahlte Lichtenergie und die dazugehörige 
Blattemperatur in ein Photogramm registrieren. Die Thermosäule befand 
sich neben dem Blatt, dem von unten das Thermoelement 7, angelegt 
wurde. Das Licht fiel wie bei den bisherigen Versuchen von oben ein 
und konnte durch Glasfilter von 1 cal bis 0,1 cal/gem min geschwächt 
werden, so daß sich leicht die funktionelle Abhängigkeit des Blattes vom 
Licht ermitteln ließ. 

Die Versuchsergebnisse wurden nicht erwartet, da die von Brown 
und EscoMmBE entwickelte Gleichung jedes andere Resultat eher wahr- 
scheinlich machte. In Abb. 10 sind die Meßresultate einiger Versuche 
zusammengestellt. Auf der Abszisse sind die eingestrahlten Kalorien der 
Strahlung, auf der Ordinate die Temperaturerhöhungen der Systeme 
abgetragen. In allen Fällen zeigt sich, daß die Systemtemperatur in dem 
Intervall von 0,0—1,0 cal/qem min linear von der Strahlung abhängt. 
Je nach dem Grade der Lichtabsorption des Systems und der ,,Ver- 
dunstungskälte‘“ steigen die Geraden mehr oder weniger steil an. Die 
Gerade P eines trockenen, schwarzen Papiers verläuft am steilsten 
(stärkste Lichtabsorption, Verdunstungskälte = 0), die eines grauen, 
nassen Papiers G am flachsten (große Verdunstungskälte, Lichtabsorp- 
tion etwa so groß wie die der Blätter). Die Geraden F (Ficus elastica), 
S (Sparmannia africana) und E (Eichhornia speciosa) liegen zwischen 
den beiden Geraden P und G. Wir werden also nicht fehlgehen, wenn 
wir sagen, daB die Geraden um so steiler werden, je mehr ein System 
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Strahlung absorbiert und je weniger Energie es durch ,,Verdunstung 
verliert‘‘. Jede Zustandsänderung der Blätter (z. B. Stomatabewegung 
bedingt eine Veränderung des Neigungswinkels der Geraden. Das 


Bestreben, den Tangens des Neigungswinkels 
der Geraden als relatives Maß für die Transpi- 
ration auszuwerten, muB daran scheitern, daB 
der Lichtabsorptionskoeffizient bei den einzel- 
nen Blattern verschieden ist. AuBerdem driickt 
sich der Grad der Luftbewegung in der Steil- 
heit der Kurven aus}. Wie wir aus Abb. 11 
sehen können, ist bei einer Windgeschwindig- 
keit von 0,85 m/sec die Abhängigkeit der 
Systemtemperatur von der Strahlung eben- 
falls linear abhängig. Die Gerade P, und P,, 
beziehen sich auf weißes, nasses Papier in 
Ruhe bzw. bewegter Luft, die Geraden S,, 
und S,, auf Sparmannia in Ruhe und Wind. 
In beiden Fällen sind die „Windgeraden“ 
mehr zur Abszisse geneigt als die Geraden der 
ruhigen Luft. In „ruhiger Luft‘ herrschen 
natürlich Konvektionen. 

Zum Teil gehen die gefundenen Geraden 
nicht genau durch den Ursprung des Ko- 
ordinatensystems, was sie eigentlich tun 
müßten, gehen wir doch davon aus, daß bei 
Verdunklung 0° Übertemperierung herrscht. 
Das liegt daran, daß während der Messung 
der Einzelwerte die Temperatur des Ver- 
suchsraumes nicht konstant war, sondern 
um einige Zehritelgrade variierte. Die Ab- 
weichungen sind jedoch so gering, daß wir 
sie unbedenklich vernachlässigen dürfen. 

Das unerwartete Versuchsergebnis der 
linearen Temperaturabhängigkeit des Blattes 
von der Bestrahlung spricht nicht nur für 
die Richtigkeit der obigen, von Brown und 
EscomBE aufgestellten Formel. Wir selbst 
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Abb. 10. Temperaturabhingig- 
keit verschiedener Systeme von 
der Einstrahlung (Abszisse). 
P schwarzes, trocknes Papier; 
G graues, trocknes Papier; 
F Ficus elastica; S Sparmannia 
africana; E Eichhornia speciosa. 


vermögen keine mathematische Formulierung des experimetellen Befun- 
des zu geben, da wir noch nicht wissen, wie die einzelnen Faktoren 
quantitativ miteinander in Zusammenhang stehen. Allem Anscheine 
nach ist die Wärmeleitung, die in erster Annäherung proportional dem 


1 Quantitativ energetische Methoden zur Bestimmung der Transpiration bzw. 
des Transpirationswiderstandes werden wohl kaum möglich sein, da der Austausch 


der Energie außerordentlich kompliziert ist. 


15* 
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Temperaturgefälle ist, gegenüber den anderen Faktoren so vorherrschend, 
daB cine lineare Temperaturabhängigkeit des Systems von der Strahlung 
zustande kommt. Vielleicht vermégen weitere Untersuchungen hier Klar- 
heit zu schaffen, aus der physikalischen Literatur konnten wir keine 
analytischen Anhaltspunkte fiir unsere Frage ausfindig machen. 

Eine weitere Frage muBte nun noch entschieden werden: Besteht 
lineare Temperaturabhängigkeit von der Strahlung nur an der Ober- 
fläche des Systems oder ist sie auch im Innern der Systeme vorhanden ? 

7r- 
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Abb. 12. 
Abb. 11. T turabhängigkeit ißen, feuchten Papiers von der Einstrahlung 
(Abszisse) bei unbewegter (P-) und An. cs Luft (Pr). 8, und S: sind die entsprechenden 
Geraden von Sparmannia africana. 
Abb. 12. Temperaturabhängigkeit von der Bestrahlung bei schwarzem, feuchtem (S) und 
weißem, feuchtem Papier (W); i Temperatur im Innern; « Temperatur an der Oberfläche 
der Systeme. Weitere Erklärung im Text. 








Bei den bisherigen Versuchen maßen wir die Systemtemperatur immer 
unterseits, also auf der Schattenseite des Blattes. Bei den folgenden 
Versuchen verfuhren wir folgendermaßen: Zwischen zwei Stücke schwar- 
zes bzw. weißes Filtrierpapier, die mit Wasser getränkt worden waren, 
legten wir ein Thermoelement und schalteten es mit Galvanometer @, 
(Abb. 2), während ein anderes Thermoelement 7, (Abb. 2) oberseits auf 
der Lichtseite der Papiere angelegt wurden. Daß zwischen den Papieren 
liegende Thermoelement bestand aus zwei aneinandergelöteten Kupfer- 
und Konstantandrähten, die keinerlei Biegung aufwiesen, so daß die 
feuchten Papiere ohne Zwischenraum aufeinanderliegen konnten. Die 
durch die Filterwirkung variable Lichtenergie ist nach dem Versuch 
rekonstruiert und mit der Thermosäule gemessen worden. Wir können 
also wie bei den obigen Versuchen die Temperaturzunahme in Abhängig- 
keit von der Strahlungsenergie graphisch darstellen, was in Abb. 12 
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geschehen ist. Die Geraden S gelten für das schwarze Papiersystem, die 
Geraden W für das weiße. Jeweils bezieht sich die Gerade i auf die 
Messungen des inneren, die Gerade a auf die des äußeren Thermo- 
elementes. Da die Temperatur des inneren und äußeren Thermo- 
elementes bei Verdunklung um einige Zehntelgrade voneinander ab- 
weichen, sind die Werte der Übertemperierung des äußeren Elementes 
bei Bestrahlung von der gestrichelten Nullinie a’ (W) bzw. a” (S) aus 
abgetragen. Die Messungen ergaben in allen Fällen wiederum Geraden. 
Wir können außerdem unsere zuletzt gestellte Frage dahin beant- 
worten, daß zwischen der Temperatur im Innern des Systems und 
an der Oberfläche nur geringe Temperaturdifferenzen herrschen und 
daß die Temperatur im Innern dieselbe lineare Temperaturabhängig- 
keit ven der Bestrahlung zeigt wie die an der Oberfläche gemessene. 
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Kurze Mitteilung. 
REIZPERZEPTION UND WUCHSSTOFFWIRKUNG. 


Von 
HERMANN VON GUTTENBERG 
(Rostock). 


(Eingegangen am 9. Mai 1933.) 


In meinem Institut wird durch Herrn Kurt Kocx eine Arbeit durch- 
gefiihrt, die sich im wesentlichen mit der Frage beschäftigt, in welcher 
Weise bei der tropistischen Kriimmung Perzeption und Wuchsstoff- 
wirkung ineinandergreifen. Die Mitteilungen von BOYSEN-JENSEN im 
Aprilheft der ,,Planta“ veranlassen mich, über unsere Versuche kurz 
zu berichten. 

Zunächst wurden die phototropen Reizschwellen dekapitierter Avena- 
Koleoptilen bestimmt, was im Gegensatz zu den Angaben von LANGE 
(1927) leicht durchführbar ist. Die folgende Tabelle enthält die er- 
mittelten Werte, wobei die von SIERP und SEYBOLD (1926) bei Ver- 
dunklung von Koleoptilspitzen erhaltenen Werte zum Vergleich daneben 
gestellt sind. 











Versuche von SIERP und SEYBOLD Eigene Versuche 
dunkelten Bpstuen- ees “Wa Pr. Xa Reizschwelle 
zone in » Spitzenzone in mn 

mm_ MKS mm MKS 
0,0 4,45 0,0 6,3 
0,25 10,68 0,25 11,4 
0,50 4,5 0,50 46,9 
1,0 427,2 1,0 486 
1,5 1068 1,5 2280 

2,0 3204 2,0 228000 














Wie man sieht, herrscht zwischen verdunkelten und dekapitierten 
Koleoptilen im ersten Spitzenmillimeter fast vollkommene Überein- 
stimmung. Daraus folgt, daß der in den Versuchen von SıERP und Sey- 
BOLD aus der verdunkelten Spitze gleichmäßig herabfließende Wuchs- 
stoff bei seinem Eintritt in die vorbeleuchtete Zone zur Schattenseite 
verschoben wird ; ferner, daß auch nach Entfernung des ersten Millimeters 
noch genügend Wuchsstoff für eine normale Reaktion vorhanden ist. 
Wenn sich nun in unseren Versuchen bei Entfernung von 1,5—2 mm die 
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Prasentationszeit rapid verlängert, so wird man dies auf Wuchsstoff- 
mangel zurückführen. Tatsächlich nähert sich die Präsentationszeit den 
Werten von SIERP und SEYBOLD, wenn man in diesen Versuchen die 
Pflanzen mit Progynonagar versieht, der eine sehr wirksame Wuchsstoff- 
quelle darstellt. Aus diesen Versuchen folgt, daß die zur Krümmung 
erforderliche Seitenverschiedenheit eher erreicht wird, wenn viel Wuchs- 
stoff vorhanden ist. Das ist aber nur möglich, wenn eine größere Licht- 
menge eine stärkere Polarisation herbeiführt. Dies schien mir bisher 
unbewiesen, denn wenn größere Lichtmengen eine größere Krümmungs- 
wirkung haben, so könnte dies auch nur daran liegen, daß bei gleich- 
bleibender Polarisation mehr Wuchsstoff verschoben wird. 

Weitere Versuche betrafen die Frage, ob eine Kompensation zwischen 
Reizung (Polarisation) und Wuchsstoffwirkung erzielt werden kann. 
Es wurde also der Seite von Avena-Koleoptilen, die durch Polarisation 
Wuchsstoff verlieren mußte, solcher experimentell zugefügt. Wuchsstoff- 
quellen für die dekapitierten Pflanzen waren: Avena- und Zea-Koleoptil- 
spitzen oder deren Wuchsstoff in Agar aufgefangen, und Penicillium-Agar, 
der sich im Gegensatz zu einer Angabe von NIELSEN (1928) als sehr 
wirksam erwies. Eine weitere Methode bestand darin, daß den Koleoptilen 
eine Spitzenlängshälfte abgeschnitten wurde. Solche Koleoptilen krüm- 
men sich im Dunklen energisch zu der Seite, der die Spitzenhälfte fehlt, 
da nur die Gegenseite mit Wuchsstoff versorgt wird. Geotrope Versuche 
wurden nun so ausgeführt, daß die allein mit Wuchsstoff versehene Seite 
der Koleoptile oben lag. Das Ergebnis war bei allen Versuchsarten, 
daß die Koleoptile gerade blieb oder sich etwas nach abwärts krümmte, 
seltener ganz schwach nach oben. Bei den phototropen Versuchen wurden 
zunächst die Koleoptilen einseitig auf der Seite beleuchtet, die den Wuchs- 
stoffagar trug. Resultat war eine deutliche Krümmung vom Lichte 
weg, obwohl bis zu 500 000 MKS zur Anwendung kamen. Koleoptilen 
mit bloß einer Spitzenlängshälfte so beleuchtet, daß diese zum Licht 
gekehrt war, blieben gerade oder krümmten sich vom Lichte weg. Bei 
Verdunklung der ganzen intakten Basis wendete sich die Spitze zum Licht, 
die Basis vom Licht, und zwar stärker als früher, was sich aus der 
mangelnden Gegenpolarisation erklärt. 

Versuche mit Wurzeln ergaben entsprechendes. Es ließ sich zeigen, 
daß der Wuchsstoff, wie zu erwarten, auch in die intakte Wurzel 
diffundiert, was deshalb sehr vorteilhaft ist, weil die Wurzeln durch 
Einschnitte geschädigt werden. In Übereinstimmung mit GORTER 
ließ sich zwar zeigen, daß Wurzeln von Pisum sativum und Zea Mays 
nach Entfernung des ersten Spitzenmillimeters sich in Wachstum und 
geotroper Krümmung von intakten kaum unterscheiden. Doch reagieren 
sie auf Wuchsstoff und enthalten solchen. Horizontale Wurzeln, ober- 
seits an der Spitze mit aufgesetzten Avena-Koleoptilen oder Wuchsstoff- 
agar versehen, bleiben gerade oder krümmen sich schwach nach oben. 
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Werden Spitzenlängshälften (3 mm lang) von Wurzeln aufgelegt, so 
bleiben die Wurzeln gleichfalls gerade, 1 mm lange Spitzen bleiben 
wirkungslos, doch haben Zylinderchen, aus der zweiten oder dritten 
Millimeterzone herausgeschnitten, gleichfalls hemmende Wirkung. 

Aus dem ganzen seien vorläufig nur folgende Schlüsse gezogen. 
Die durch den Außenreiz erfolgte Polarisierung vermag einseitig zu- 
geführten Wuchsstoff nur unvollkommen zu verschieben, jedenfalls 
nicht so stark, daß es zu einer Krümmung im Sinne der Polarisation 
kommt. Wurzeln enthalten Wuchsstoff und dieser wirkt hemmend, wie 
dies besonders CHOLODNY angenommen hat. Die Dekapitationsversuche 
und die Kompensationsversuche sprechen dafür, daß sich der Wuchsstoff 
hauptsächlich in der Wachstumszone befindet. 
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(Aus dem Cytogenetischen Laboratorium des Tımirıazew-Instituts für Biologie, 
Moskau.) 


ALTERN DER SAMEN ALS URSACHE VON 
CHROMOSOMENMUTATIONEN. 


Von 
M. NAWASCHIN. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 6. April 1933.) 


Vor kurzem habe ich über die vorläufigen Ergebnisse meiner Unter- 
suchungen an Chromosomen von Pflanzen mitgeteilt, die aus alten Samen 
mit herabgesetzter Keimfähigkeit gezogen waren (M. NavasHin 1933). 
Es waren dort auch die der Untersuchung zugrunde liegenden theoreti- 
schen Erwägungen knapp zusammengefaßt. Der HauptschluB der 
erwähnten Untersuchung besteht darin, daß in ruhenden und alternden 
Samen Vorgänge stattfinden, die zu einem sehr erheblichen Steigen der 
Häufigkeit von Chromosomenmutationen führen, ähnlich wie es unter 
Einwirkung starker Dosen von Röntgenstrahlen zu beobachten ist. Im 
folgenden sollen die Versuchsergebnisse, auf Grund deren dieser Schluß 
gezogen wurde, etwas eingehender dargestellt werden. 

Zu den Versuchen habe ich Achänen von Crepis tectorum L. aus 
folgenden Gründen gewählt: 

1. Infolge der geringen Zahl (n = 4), der großen Dimensionen und 
der außerordentlich deutlichen morphologischen Merkmale der Chromo- 
somen ist diese Pflanze eines der bequemsten cytologischen Objekte. 

2. Das Mutieren der Chromosomen ist bei dieser Pflanze gut bekannt. 
Auf Grund der Untersuchung eines Massenmaterials (M. NAWASCHIN 
1926) ist festgestellt worden, daß durchschnittlich etwa 0,1%, der aus 
frischen Samen (vom vorigen Jahre) kultivierten Individuen aus dem 
uns an dieser Stelle interessierenden Typus von Chromosomenmutanten 
besteht. 

3. Die Samen von Crepis tectorum verlieren ziemlich schnell ihre 
Keimfähigkeit; nach 6—7 Jahren sind gewöhnlich bloß 2—3% der 
Samen lebensfähig, was für die schnelle Entwicklung der uns inter- 
essierenden Vorgänge spricht. 

Wenn 5—6 Jahre lang ruhende Achänen von Crepis tectorum aus- 
gesät werden, so ist, außer einer stark verminderten Keimfähigkeit ein 
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sehr hoher Prozentsatz abnormer Keimlinge zu beobachten. Eine ana- 
loge Erscheinung ist in der Praxis schon öfters für eine Reihe von Kultur- 
pflanzen beobachtet worden, aber, soweit mir bekannt, hat noch niemand 
sie zu erklären versucht. Die Unregelmäßigkeiten treten schon in den 
ersten Stadien des Keimens hervor. So wachsen die eben hervorge- 
drungenen Wurzeln ganz gerade, statt die typischen geotropischen 
Kriimmungen vom Anfang an aufzuweisen. AuBerdem ist die Form der 
Wurzeln öfters unregelmäßig: es können Asymmetrien, Einschnürungen 
und Schwellungen festgestellt werden. Viele Embryonen entwickeln über- 
haupt keine Wurzeln, und das Keimen beginnt sofort mit dem Hervor- 
dringen der Keimblätter, welche die Membran seitlich zerreißen; die 
Wurzeln soicher Keime sind überhaupt nicht entwicklungsfähig. Nach 
und nach treten weitere Eigentümlichkeiten auf. Ein bedeutender Teil 
der Keimlinge ist zu einer weiteren Entwicklung unfähig. Zuerst sterben 
diejenigen ab, welche überhaupt keine Wurzeln bilden. Ebenso gehen 
alle diejenigen Keimlinge schnell ein, deren Wurzeln nur die Anfangs- 
stadien in ihrer Entwicklung erreichen. Einige Keimlinge sind gewöhn- 
lich unfähig Chlorophyll zu bilden, und indem sie vollständig weiß oder 
blaßgrün bleiben, gehen sie bald ein. Andere Keimlinge sind unfähig, 
einen Vegetationspunkt anzulegen, sie verbleiben auf dem Stadium von 
Keimblättern, obwohl letztere grün werden und sich vergrößern; nach- 
dem sie einige Zeit (manchmal recht lange) gelebt haben, gehen sie auch 
zugrunde. Die entwicklungsfähigen Keimlinge weisen im Laufe ihrer 
Entwicklung eine Reihe charakteristischer Eigentümlichkeiten auf. 
Höchst typisch ist die unregelmäßige Entwicklung der ersten Blätter, 
deren Form asymmetrisch und bei denen das Wachstum mehr oder 
weniger gehemmt ist; bei den extremen Varianten entwickeln sich anstatt 
der Blätter lange, schmale, bandförmige Gebilde von mehr oder weniger 
unregelmäßiger Form. Solche Pflanzen gehen auch gewöhnlich ein, ehe 
sie zu blühen angefangen haben. Diejenigen, die am wenigsten Ent- 
wicklungsanomalien aufweisen, wachsen im weiteren mehr oder wenig 
normal. Öfters erscheinen auf einer abnorm jugendlichen Pflanze offen- 
sichtlich ganz „gesunde“ Sprosse, die, indem sie sich schnell entwickeln, 
schließlich starke und normale Individuen erzeugen. Anomalien sind 
nicht nur auf frühen Lebensstadien festzustellen, sie können auch auf 
späteren beobachtet werden, z.B. zeichnen sich viele Pflanzen durch 
eine herabgesetzte Fertilität aus. 

Das eben beschriebene Verhalten der aus alten Samen erhaltenen 
Pflanzen ist sehr auffallend, und ich habe diese Erscheinung an höchst 
verschiedenem Material mehrmals beobachten können. Nichtdestoweniger 
ist dieses Phänomen offensichtlich den Genetikern unbekannt. Die 
einzigen mir bekannten Hinweise (außer den aus der landwirtschaftlichen 
Praxis bekannten) sind in dem berühmten Buche von DE VRIES (1901) 
und in einer neuen Arbeit von HERIBERT NizssoN (1931) zu finden. 
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Beide berichten, daß aus sehr alten Samen von Oenothera, die ihre Keim- 
fähigkeit zum größten Teile verloren haben, ein sehr hoher Prozentsatz 
von Mutanten erhalten wird. In einzelnen Fällen erweisen sich alle 
oder beinahe alle Keimlinge als Mutanten. Die Autoren erklären diese 
Erscheinung durch eine größere Lebensfähigkeit der auftretenden mutier- 
ten Keimlinge welche diejenigen des Normaltypus, der beim Aufbewahren 
der Samen zu einem größeren oder geringeren Teil untergeht, überleben. 
Obgleich es sehr einfach ist, diese Hypothese zu prüfen, ist dies, soweit 
mir bekannt, nicht gemacht worden. Wie sich aus dem weiteren ergeben 
wird, erscheint jedoch die Erklärung von DE Vries und HERIBERT 
Nırsson kaum annehmbar zu sein. 

Außerordentlich interessant ist der Umstand, daß unter Pflanzen, die 
aus beinahe frischen Samen kultiviert wurden, analoge Abweichungen 
vom normalen Entwicklungsgang beobachtet werden. Als Regel ist die 
Hauptmasse der sich im Laufe der ersten Tage entwickelnden Keimlinge 
ganz normal, aber verspätet keimende Achänen geben öfters ebenso 
abnorme Keimlinge, wie sie aus sehr alten Samen erhalten werden. Je 
älter die Samen, um so höher der Prozentsatz dieser verspäteten und 
abnormen Keimlinge, bis endlich der Zustand erreicht wird, wo alle 
lebensfähigen Samen ausschließlich Sämlinge mit gestörter Entwicklung 
geben, indem sie bedeutend später, als es die Norm verlangt, keimen. 
Allein diese Beobachtungen sprechen schon entschieden gegen die An- 
nahme, daß der Prozentsatz der abweichenden Pflanzen das Ergebnis 
eines vorzugsweise stattfindenden Absterbens der normalen Individuen 
darstellt. Im Gegenteil, es ist vollkommen klar, daß gerade die beschrie- 
benen Abweichungen in irgendeinem Zusammenhange mit dem Eingehen 
der Embryonen stehen. Der völlige Verlust der Keimfähigkeit der Samen 
könnte eher als letzte Stufe der Entwicklungsstörungen, welche auf den 
von uns beschriebenen Zustand folgt, wenn der Keimling bald nach seinem 
Erscheinen eingeht, betrachtet werden. Es ist in der Tat unmöglich 
sich vorzustellen, daß ein Keim, der im Laufe der ersten Tage nach seinem 
Hervorwachsen infolge eingreifender Störungen, die bereits in seiner 
Organisation vorhanden sind, eingeht, im Ruhezustande lebensfähiger 
sein sollte als seine normalen gesunden Gebrüder. 

Es sei in bezug auf die Ergebnisse einer eytologischen Untersuchung 
von aus alten Samen erhaltenen Pflanzen folgendes mitgeteilt. Auf 
Grund früherer Angaben (M. NawascHın 1933) stellt die Mehrzahl 
dieser Pflanzen merkwürdigerweise Chromosomenmutanten dar. Die 
nachfolgende Tabelle enthält Angaben über die Untersuchung der 
Wurzelspitzen von Pflanzen, die im Sommer 1932 aus Samen der Jahre 
1925 und 1926 gezogen wurden. 

Es ist aus der Tabelle ersichtlich, daß mehr als 80% der erhaltenen 
Pflanzen Chromosomenmutanten darstellen. Jedoch war keine einzige 
mutierte Pflanze in allen ihren Teilen gleich verändert, alle diese Pflanzen 
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Zahl der 
Zahl der | Zahl der verschie- 
Kulturpflanze | unter- | mutier- ue Lund denen x 
Nr. vs Wane encumnedotion zus RER 
typen 
32593 1 6 Keine Schlechte Wurzeln 
2 5 2? Translokation 2 ” ” 
3 6 2 > 2 Triploides Individuum 
4 7 1 „ 1 
5 5 1? pes 1 Schlechte Wurzeln 
6 = 10 a 2 
7 Keine 
= 4 ” ” ” 
9 5 2s 
10 5 3 us 2 Eine Wurzel von 
chimärer Struktur 
11 7 4 ” 1 
12 7 2 Inversion ? 1 
13 11 4 tion 2 
14 5 1? re 1? Schlechte Wurzeln 
15 5 Keine 
16 2 1 ”„ 1 > ” 
17 9 4 æ 1? 
18 6 3 D 2 
20 5 2 ir 1 
21 4 2 ” 1 
22 6 1? À 1 Extrachromosom in 
pa à j einzelnen Zellen 
2 
32594 1 5 1 z 1 Chimäre Wurzel 
2 10 3 ” 1 
3 5 Keine 
4 4 1 3 1 Einfache trisome 
Pflanze 
5 5 Keine 
Total 27 170 50 
(5 normale, (29% ) 
22 mutante 
Pflanzen, 81%) 

















waren im Gegenteil Chimären, die mindestens aus zwei Arten von Ge- 
weben bestanden: aus einem, dessen Zellen normale Chromosomen ent- 
hielten, und aus einem zweiten (oder mehreren) Gewebe, das mutierte 
Chromosomen besaB. Meistens bestanden einzelne Wurzeln aus gleich- 
artigen Geweben, d. h. es konnten in allen ihren Zellen entweder normale 
oder mutierte Chromosomen beobachtet werden. Es ist aus der Tabelle 
ersichtlich, daß 29% aller untersuchten Wurzeln mutierte Chromosomen 
aufweisen. Schließt man alle Wurzeln derjenigen Pflanzen, die keine 
chromosomalen Mutanten sind, aus der allgemeinen Zahl aus, so steigt 
dieser Prozentsatz auf 34%, d. h. von je drei Wurzeln besitzt eine mutierte 
Chromosomen. Ohne auf Einzelheiten einzugehen, möge einfach der 
Schluß gezogen werden, daß ein bedeutender Teil der Initialen der 
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primären Wurzel des Embryos eine Mutation durchgemacht haben. In 
jeder Wurzel ist die Anzahl dieser Zellen nicht groB, sonst miiBte man 
annehmen, daB identische Mutationen mehr als in einer Zelle gleich- 
zeitig entstanden waren (was a priori unwahrscheinlich ist und den Ver- 
suchsangaben widerspricht, s. u.), oder daß die Gewebe mit mutierten 
Chromosomen energischer wuchsen und dabei die normalen verdrängten. 
Das letztere ist auch unwahrscheinlich, und steht im Widerspruch zu 
den Beobachtungen an Chimärenorganen, d.h. Wurzeln, die teilweise 
aus normalen und teilweise aus mutierten Geweben bestehen. Es ist 
verständlich, daß die überwiegende Mehrzahl der Wurzeln aus Zellen 
einer einzigen Sorte besteht, denn in unserem Falle waren die Wurzeln 
2 Monate alten Pflanzen entnommen, d.h. sie waren entfernte Nach- 
kommen der primären Wurzel des Embryos. Wenn die seitlichen Wur- 
zeln (die bekanntlich aus nur wenigen Zellen des Perikambiums ent- 
stehen) sich zu entwickeln anfangen, so gehören die Initialen der letzteren 
natürlich irgendeiner einzigen Sorte, an und erst ausnahmsweise (wenn 
sich die Initialen an der Grenze verschiedenartiger Gewebe entwickeln) 
können Chimärenwurzeln entstehen. 

Außerdem zeigt die Tabelle, daß die meisten Abänderungen irgend- 
einer Translokationsart angehören. Nur in einem Falle könnte man an 
eine Inversion eines Abschnittes des Chromosoms denken. Abb. la—h 
stellt einige der beobachteten chromosomalen Mutationen zugleich mit 
dem normalen Chromosomensatz von Crepis tectorum dar. 

Um die ersten Beobachtungen nachzuprüfen und um die Zeit fest- 
zustellen, zu der sich die Chromosomenorganisation ändert, wurden 
einige Samenmengen von Crepis tectorum aus den Jahren 1925, 1926 und 
1927 zur Keimung gebracht. Sobald die Wurzeln erschienen, wurden sie 
fixiert zwecks Untersuchung der ersten Zellgenerationen, die aus dem 
Meristem, welches seit der Samenernte sich im Ruhezustand befand, ent- 
standen waren. Eine bedeutende Zahl der Wurzeln wiesen keine Mitosen 
auf, nichtsdestoweniger erhielt ich ein geniigendes Material fiir cyto- 
logische Untersuchung. Diese zeigte bei den meisten meristematischen 
Zellen eingreifende Kernänderungen; vollkommen normale Zellen konnten 
manchmal nur mit Mühe festgestellt werden. Auf Abb. 2 sind einige 
Zellen aus einer sehr jungen Wurzel von diesen Samen dargestellt. Auf- 
fallend ist die bedeutende Anzahl von mehr oder weniger intensiv gefärb- 
ten runden Körpern, die im Cytoplasma der ruhenden Zellen liegen. 
Einige von diesen Körpern sind kleinen Nebenkernen ganz ähnlich. Die 
allgemeine Struktur solcher Wurzeln weicht öfters von der Norm ab: 
es macht sich eine gewisse Unregelmäßigkeit in der Anordnung der 
Zellen bemerkbar, die Dimensionen derselben sind ungleich, es finden 
sich absterbende Zellen usw. Keine dieser Erscheinungen konnte in 
Wurzeln festgestellt werden, die aus ganz frischen Samen entstanden 
waren. 
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Eine Untersuchung der Mitosen zeigte ein sehr interessantes Bild. 
Statt der gewöhnlichen für Crepis tectorum typischen Chromosomen (siehe 
Abb. 1 a) finden wir in verschiedenen Zellen verschiedenartige und sehr 
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Abb. 1. Veränderungen der Chromosomen bei Crepis tectorum L., die nach langem Lagern 
der Samen auftreten: a—h Chromosomen aus Wurzelspitzen 2 Monate alter Pflanzen; 
j-I solche aus sehr jungen embryonalen Wurzeln von keimenden Achänen. Vergr. 1800. 
a Normale Kernplatte von Crepis tectorum mit vier deutlich unterscheidbaren Chromosomen - 
paaren A, B, C und D. 6 Translokation des distalen Teiles eines der A-Chromosomen an 
das distale Ende eines der B-Chromosomen (Pflanze Nr. 32 593 —6, aus Samen aufbewahrt 
seit 1925). e Translokation des distalen Teiles eines der D-Chromosomen an das proximale 
Ende eines der A-Chromosomen (Pflanze Nr. 32 593 —10, Samen 1925). d Tanslokation 
des distalen Teiles eines der C-Chromosomen an das proximale Ende eines der A-Chromo- 
somen (Pflanze Nr. 32593 —11, Samen 1925). e Translokation des distalen Teiles eines 
der B-Chromosomen an den Trabanten eines der D-Chromosomen (Pflanze Nr. 32593 — 17, 
Samen 1925). / Translokation des distalen Teiles eines der C-Chromosomen an das proximale 
Ende eines der B-Chromosomen (Pflanze Nr. 32593 —18, Samen 1925). g Translocation 
des distalen Teiles eines der A-Chromosomen an das proximale Ende des zweiten A-Chromo- 
soms (Pflanze Nr. 32 593 —23, Samen 1925). A Translokation des distalen Teiles eines der 
A-Chromosomen an das proximale Ende desselben Chromosoms; eine ähnliche Struktur 
könnte zwar auch als die Folge einer Inversion des Chromosomenteiles der die kinetische 
Einschnürung umfaßt, erklärt werden (trisome Pflanze, Nr. 32594 —4, Samen 1926). 
j—l Fragmentationen, Translokationen, Zusammenhaften ganzer Chromosomen in sehr 
jungen Wurzeln aus Samen 1927 beobachtet. 
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charakteristisch veränderte Gebilde. Zunächst ist der Reichtum an 
Fragmenten verschiedener Größe auffallend. Die meisten sind nicht 
groß und sehen aus wie Chromatinkugeln verschiedener Größe: von 
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winzigen Trépfchen von der Größe eines Bruchteils eines Mikrons bis zu 
runden Körpern mit einem Durchmesser von 2—3 Mikra. Die Anzahl 
und Dimensionen dieser Fragmente sind sehr verschieden. Das iibrige 
Chromatin in den sich teilenden Kernen, welche diese isolierten ,,Trépf- 
chen“ enthalten, ist in Chromosomen einverleibt, die stets mehr oder 
weniger atypisch sind. Es wird öfters eine Bildung großer Fragmente 
beobachtet, die meistens die Form des entsprechenden Chromosomen- 
teils nicht verlieren. Translokationen treten nicht selten in Erscheinung ; 





Abb. 2. Meristematische Zellen aus einer sehr jungen Wurzel einer keimenden Achiine von 

Crepis tectorum. In ruhenden Zellen treten extranukleäre sphärische Chromatintropfen anf; 

es sind aus der Teilungsspindel herausgestoßene degenerierende Chromosomenfragmente 

bzw. größere Chromosomenteilstücke oder sogar ganze Chromosomen. In der sich teilenden 

Zelle ist außer Frag ten und Chr regaten noch ein ringförmiges Chromosom 
vorhanden (links). Samen aufbewahrt seit 1927. Vergr. 1800. 








es werden auch Fälle von Zusammenhaften ganzer Chromosomen beob- 
achtet, was an der Bildung von Elementen mit zwei (oder mehr) kineti- 
schen Einschnürungen festgestellt wird. Besonders interessant sind die 
ringförmigen Chromosomen, welche auch nicht selten in den hier beschrie- 
benen abnormen Mitosen zu finden sind. Bis jetzt habe ich diese Er- 
scheinung erst einmal unter einem großen aus frischen Samen erhaltenen 
Sämlingsmaterial feststellen können (M. NawascHin 1931). Die Ent- 
stehung dieser eigenartigen Gebilde ist noch nicht erklärt worden. Es 
unterliegt aber keinem Zweifel, daß sie irgendwie mit der Fragmentation 
und anderen „Umbauprozessen‘‘ des Chromatins im Zusammenhang 
stehen. Abb. 1j—/ und Abb. 2 illustrieren diese Erscheinung. 

Auf Grund der angeführten Angaben unterliegt es kaum einem Zweifel, 
daß die erwähnten Chromatinkörper im Cytoplasma der ruhenden Zellen 
nichts anderes als Chromosomenfragmente verschiedener Größe dar- 
stellen, die bei der Teilung nicht in die Tochterkerne geraten und in 














M. Nawaschin: 





240 


dem Cytoplasma geblieben sind. Abb. 3 zeigt einen nicht seltenen 
Fall, wo diese Gebilde die Form echter kleiner Kerne, manchmal sogar 
mit Nukleolen, annehmen. Am häufigsten aber bilden die in das Cyto- 
plasma ausgestoßenen Chromatinmassen keine adventiven ruhenden 
Nebenkerne, sondern sie bleiben dort in Form von sich intensiv färben- 
den Kugeln liegen (s. Abb. 2 und Abb. 3 rechts). 

Diese Unregelmäßigkeiten des Chromosomenapparates beeinflussen, 
wie zu erwarten war, auch den Mitosenvorgang selbst. Öfters sind ganze 
große Chromosomen auf dem Anaphasenstadium zu sehen, die hinter 
den anderen Chromosomen zurückbleiben. Oft kann auch ein langes 
Chromosom beobachtet werden, welches durch den Äquator der Teilungs- 
figur von einem Pol zum anderen sich hinzieht, während die anderen 





Abb. 3. Meristematische Zellen aus einer sehr jungen Wurzel einer keimenden Achäne von 

Crepis tectorum. Außer extranukleären Chromatintropfen (rechte Zelle) sind bedeutendere 

extranukleäre Chromatinmassen zu beobachten, die sogar die Form kleiner Nebenkerne 
annehmen. Samen vom Jahre 1927. Vergr. 1800. 


Chromosomen sich an die Pole schon angelegt haben. In einzelnen 
Fällen können auch multipolare Spindeln beobachtet werden. 

Die Mehrzahl dieser auf die Zellen des Periblems und des Dermatogens 
sich beziehenden Abänderungen des Chromosomenapparates können bei 
der späteren Entwicklung des Wurzelsystems nicht weitergegeben werden. 
Ihre Bedeutung im Leben der Wurzel begrenzt sich also auf die erwähn- 
ten Anomalien in der Anordnung und in der Form der Zellen, möglicher- 
weise auch durch die physiologische Wirkung des Ausfallens wichtiger 
Chromatinteile. Wie zu erwarten war, tritt eine Reihe vollständig ana- 
loger Anomalien in den Zellen des zentralen Zylinders und des Peri- 
kambiums auf, von denen ein Teil natürlich im weiteren in die sich 
bildenden seitlichen Wurzeln übergehen muß. 

Besonders zu erwähnen sind die oben angeführten nicht seltenen Fälle, 
wo ganze Zellen absterben, wahrscheinlich infolge des Ausfalles besonders 
physiologisch bedeutsamer Chromatinieile, die in das Cytoplasma aus- 
gestoßen wurden und dort degenerierten. Eine weitere Untersuchung 
wird zeigen, in welchem Grade diese Erscheinung, zugleich mit den all- 
gemeinen Funktionsstörungen des Chromosomenapparates, für die Ein- 
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stellung des Wachstums der Keimlinge verantwortlich ist, welche ver- 
schiedene Zeit nach dem Keimen eintritt. 

Bestimmungen des Prozentsatzes der Keimfähigkeit, die innerhalb 
breiter Grenzen schwankt (von 2—40%), haben unzweideutig darauf 
hingewiesen, daß die von DE VRIES und NiLssoN angenommene selek- 
tive Mortalität mit dem von uns festgestellten riesigen Steigen der rela- 
tiven Anzahl der Mutanten nichts zu tun hat. In der Tat müßte nach 
der Hypothese dieser Forscher der Prozentsatz der Keimfähigkeit dem 
Prozentsatz der unter den Sämlingen auftretenden Mutanten umgekehrt 
proportional sein. Durch unsere Untersuchung sind jedoch Fälle fest- 
gestellt worden, wo Samenproben mit einer Keimfähigkeit bis zu 40% 
überhaupt keine nichtmutanten Sämlinge ergaben. 

Somit unterliegt es keinem Zweifel, daß die Abänderung des Chro- 
mosomenapparates schon während der frühesten Mitosen, die auf den 
Anfangsstadien des Keimens stattfinden, in Erscheinung tritt. Weiter- 
hin, wie es auf Grund unserer Beobachtungen an älteren Keimlingen 
klar wurde, verschwinden alle Teilungsanomalien, die lebensfähigen 
Chromosomenmutationen jedoch (am meisten die Translokationen) ver- 
bleiben natürlich und werden stets von einer Zellgeneration in die andere 
übertragen. Auf diese Weise ist es zweifellos, daß die von uns festge- 
stellten Veränderungen höchstens in den nächsten Zellgenerationen statt- 
finden, die von Zellen entstanden sind, welche lange im anabiotischen 
Zustande verblieben. Für die Annahme irgendeiner ‚Nachwirkung‘ des 
„Alterns‘‘ haben wir offensichtlich keinen Grund. 

Es soll im weiteren das Wesen der beim ,,Altern‘ der Zelle statt- 
findenden Vorgänge nicht erörtert werden, wir wollen zum Schluß nur 
einige Erwägungen anführen. Zunächst unterliegt es keinem Zweifel, 
daß, wenn die eben beschriebenen Erscheinungen auch bei anderen For- 
men stattfinden (a priori ist es übrigens kaum vorstellbar, daß eine einzige 
Art, Crepis tectorum, sich grundsätzlich anders verhalte als alle anderen; 
es wäre im Gegenteil natürlicher zu erwarten, daß die von uns bei dieser 
Art beobachteten Erscheinungen mutatis mutandis auch bei den übrigen 
Arten festzustellen wären), für uns die Möglichkeit nicht ausgeschlossen 
wäre, den Mutationsvorgang konkreter zu studieren; leider war das 
letztere bis jetzt vom physiologischen Boden getrennt gewesen. Wir 
müssen also unsere Aufmerksamkeit auf die im Inneren der lebenden 
Zelle stattfindenden verschiedenartigen Vorgänge in ihrer Gesamtheit 
konzentrieren, anstatt vergeblich nach ,,spezifischen“ äußeren Erregern 
des Mutationsvorganges in der Natur zu suchen. Solche äußeren Erreger, 
die wir anwenden, um Mutationen künstlich, z. B. mittels Strahlen, 
Giften, Narkotika usw. zu erhalten, verändern möglicherweise nur den 
Gang der Lebensvorgänge, indem sie ähnliche Bedingungen schaffen, 
wie solche, die in einer lebenden, sich eine längere Zeit im anabiotischen 
Zustande befindenden Zelle entstanden sein müssen. 
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Unter natürlichen Bedingungen sind bekanntlich ähnliche Faktoren 
in zu schwachen Konzentrationen vorhanden, um eine merkliche Wir- 
kung hervorrufen zu kénnen. Unsere Angaben sind ein deutlicher Beweis 
hierfür: wenn die Mutationen in ruhenden Samen das Ergebnis einer 
einfachen Anhäufung irgendwelcher Einwirkung der Umwelt wären, so 
müßte ihre Häufigkeit der ,,Expositionszeit‘‘ ungefähr parallel verlaufen 
(wie es z.B. in den Versuchen mit Röntgenstrahlen der Fall ist); aber 
in unserem Falle finden wir eine vollständige Disproportion: nach fünf- 
jährigem Aufbewahren kann die Mutationshäufigkeit um das 1000fache 
steigen. 

Obwohl das Beschriebene nur Chromosomenmutationen betrifft, 
braucht man sich nicht zu wundern, wenn im weiteren ähnliche Erschei- 
nungen auch auf dem Gebiete der Genmutationen gefunden werden. 
Die beiden Mutationstypen gehen tatsächlich Hand in Hand, besonders 
wenn sie künstlich ausgelöst werden. Es ist wenigstens die Möglichkeit 
nicht ausgeschlossen, daß beide Mutationsarten die Folge ähnlicher Ur- 
sachen und vielleicht sogar enger miteinander verknüpft sind. 

Der Hauptschluß für die Praxis der Landwirtschaft ist klar: das 
Aufbewahren von Samen während einer längeren Zeit (natürlich für 
verschiedene Arten verschieden) kann zu einem massenhaften Auftreten 
von Mutationen führen, und dieser Umstand eröffnet große züchterische 
Möglichkeiten. Es ist die Möglichkeit nicht ausgeschlossen, daß ein Teil 
der reichen Mannigfaltigkeit unserer Kulturpflanzen ihre Entstehung dem 
unbewußten Anwenden der eben beschriebenen Erscheinungen verdankt. 
Denn nur in den Händen des Menschen können Samen ohne Keimung 
jahrelang liegenbleiben, in der Natur kommt das viel seltener vor, und 
die überwältigende Mehrzahl der Pflanzen ist an eine kürzere Ruhezeit 
der Samen angepaßt. Es bedarf tatsächlich eines seltenen Zusammen- 
fallens günstiger Umstände, damit Samen in der Natur im Laufe mehrerer 
Jahre nicht zu keimen anfangen und erst später günstige Entwicklungs- 
bedingungen dafür erhalten (wenn man Übertragen von Samen durch 
Tiere ausschließt, so findet das am wahrscheinlichsten dann statt, wenn 
die Samen unter dicke Erdschichten geraten und nachher durch Auf- 
schwemmen usw. wieder auf die Oberfläche kommen). Andererseits muß 
man auch die Möglichkeit in Betracht ziehen, daß bei langem Aufbewahren 
reinsortige Samen durch die in ihnen sich anhäufenden Mutationen ,,ver- 
unreinigt‘‘ werden. 

Es ist richtig, daß die aus einem vegetativ mutierten Keime sich 
entwickelnde Chimäre beinahe immer eine große Anzahl mutierter 
Gameten bilden muß; es ist also möglich, daß beim Selbstbestäuben 
sofort homozygote Formen und dabei in vielen Individuen entstehen. 
Selbstverständlich wird ein bedeutender, vielleicht auch größerer Teil 
der Mutationen nicht vererbt, weil sie sich auf die generativen Organe 
nicht verbreiten und weil die meisten reorganisierten Chromosomen bei 
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der Reduktionsteilung eliminiert werden oder das Absterben der sie ent- 
haltenden Sporen hervorrufen. Diese Frage ist durch eine Untersuchung 
der Nachkommenschaft der in der vorliegenden Arbeit beschriebenen 
Pflanzen aufzuklären. 

Eine weitere Untersuchung des neuen Problems, welchem der vor- 
liegende kurze Artikel gewidmet ist, ist im Gang, und seine Ergebnisse 
sollen bald veröffentlicht werden. Es ist mir eine angenehme Pflicht, 
die tatkräftige Hilfe, die mir bei dieser Untersuchung meine Assistentin 
Frl. H. GERASSIMOVA geleistet hat, hier anerkennen zu können. 
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BEITRÄGE ZUR KENNTNIS DER FELDRESISTENZ DES 
WEIZENS GEGEN PUCCINIA GLUMARUM TRITICI. 


Von 
EuGEN RADULESCU. 
Mit 14 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 7. April 1933.) 


I. Einleitung. 
Die Anregung zu vorliegender Arbeit wurde durch die Untersuchungen 
von HELEN HART (57) gegeben, die in St. Paul, Minn. U.S.A., für Weizen 
einen Zusammenhang zwischen dem Befall durch Puccinia graminis und 
dem Tagesrhythmus der Stomata festgestellt hatte; die bei den einzelnen 
Sorten verschiedene Geschwindigkeit des Öffnens der Spalten in den 
Morgenstunden bietet nach Hart im Zusammenhang mit den ver- 
schiedenen Witterungsbedingungen eine Erklärungsmöglichkeit für die 
sog. Feldresistenz einzelner Weizensorten. Hierbei verstehen wir unter 
Feldresistenz die Erscheinung, daß Pflanzen, die bei der üblichen 
Keimlingsinfektion im Gewächshaus (vgl. Ruporr, 146; GASSNER und 
STRAIB, 42; ISENBECK, 79) sich als anfällig erwiesen haben, in erwachsenem 
Zustand unter natürlichen Vegetationsbedingungen praktisch mehr oder 
minder resistent erscheinen; auffällig und praktisch besonders wichtig 
ist dabei die Beobachtung, daß nur die Feldresistenz sich gegenüber 
sämtlichen geprüften Rostrassen bewährt haben soll, unabhängig von 
der im Keimlingsstadium festgestellten verschiedenen Resistenz gegen 
einzelne Rostrassen (vgl. HursH, 74; GOULDEN, 51). Die Züchtung auf 
eine solche generelle Feldresistenz könnte daher unter Umständen ein wesent- 
lich leichteres, in relativ kurzer Zeit zu erreichendes Ziel der Resistenz- 
züchtung darstellen, als die schwierige Kombination verschiedener Gene 
für physiologische Resistenz gegen einzelne Rassen oder Rassengruppen. 
Das Ziel vorliegender Arbeit ist, die Unterlage für diese Züchtungswege 
unter besonderer Beachtung der Verhältnisse beim Gelb- oder Streifenrost 
(Puccinia glumarum tritici) experimentell und kritisch zu prüfen. 
Bevor wir auf die Entwicklung der einzelnen zu behandelnden Teil- 
fragen eingehen, seien einige Worte über die verschiedenen Arten der 
Resistenz gesagt. Die besonders studierte Resistenz der Pflanzen im 
Keimlingsstadium stellt das Musterbeispiel für die erblich fixierte und 
im Lebenslauf der Zelle veränderte physiologische Resistenz oder plas- 
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matische Resistenz (Hart, 58) dar; es ist hier nicht der Ort, auf das 
Wesen dieser Erscheinung in physiologischem Sinne näher einzugehen 
(vgl. FiscHER und GÂUMANN, 34, u.a.). Uns interessiert hier vielmehr 
die Tatsache, daB an den erwachsenen Pflanzen neben dieser physio- 
logischen Resistenz noch andere Resistenzformen vorhanden sind. Wie 
später an zahlreichen Beispielen gezeigt werden wird, finden wir beim 
Studium vieler Rosterkrankungen des Weizens den Fall, daB eine im 
Keimlingsstadium physiologisch anfällige Weizensorte im Alter auch 
gegen starke, mit kiinstlichen Mitteln unterstiitzte Infektion resistent 
bleibt. Zur Erklärung dieser Tatsache gibt es folgende Möglichkeiten: 

1. Die physiologische Resistenz steigt mit dem Alter der Pflanze, 
die erwachsene Pflanze reagiert physiologisch anders als der Keimling 
(„mature plant resistance“ s. str. GOULDEN, 51; ähnliche Beispiele bei 
anderen Pflanzen siehe FisoHER und GÂUMANN, 34; GASSNER, 45). 

2. Mit dem Alter unterliegt die Pflanze Veränderungen in ihrem 
anatomischen Aufbau, die eine spätere Infektion verhindern (morpho- 
logische Resistenz, HursH, 74; HART, 58). 

3. Die Pflanze wird unter den Vegetationsbedingungen des freien 
Landes durch ein besonderes langsames Öffnen der Stomata als der 
einzigen Eingangspforte des Pilzes vor der Infektion bewahrt (vgl. oben 
Hart, funktionelle Resistenz). (während unsere Versuche liefen, wurde die 
Bedeutung dieser Form der Resistenz von PETERSON, 136, bestritten). 

Auf Grund der Ergebnisse über den Rostbefall als Funktion der 
Umweltbedingungen (GASSNER, 45) müssen wir schließlich noch eine 
Erklärungsmöglichkeit in Betracht ziehen, die gewissermaßen eine Va- 
riante zu 1. darstellt. 

la) Unter Feldbedingungen kommt dadurch eine physiologische Resi- 
stenz zustande, daß zur Zeit des natürlichen Rostauftretens Witterungs- 
bedingungen herrschen, die resistenzerhöhend — wenn auch nur bei 
einzelnen Sorten — wirken können; vor allem ist hier die Temperatur 
zu beachten (GASSNER und STRAIB, 42; STRAIB, 170). 

Im Rahmen des oben gestellten Themas ergeben sich aus dieser 
Sachlage folgende Hauptfragen für die experimentelle Bearbeitung: 

I. Besteht eine funktionelle Resistenz gegen Gelbrost ? 

II. Können morphologische Eigenschaften zur Erklärung der beob- 
achteten Feldresistenz einzelner Sorten herangezogen werden ? 

III. Bieten Änderungen der physiologischen Resistenz hinreichende 
Erklärungsmöglichkeiten für die Feldresistenz ? 

Da das Gebiet der ersten Hauptfrage experimentell am wenigsten 
bearbeitet ist, umfaßt die Bearbeitung dieser Frage den größten Teil 
unserer Versuche, die gleichzeitig einen Beitrag zur Spaltöffnungsphysio- 
logie des Weizens darstellen. Zur besseren Übersicht sind in den folgen- 
den Erörterungen nachstehende Teilfragen dieser Hauptfrage getrennt 
behandelt: 
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1. Wie wird der Spaltöffnungsrhythmus des Weizens von Außen- 
bedingungen beeinflußt ? 

2. Inwieweit bestehen Unterschiede im Öffnungsrhythmus der Sto- 
mata bei den einzelnen Weizensorten ? 

3. Wird der Spaltöffnungsrhythmus vererbt ? 

4. Bestehen Beziehungen zwischen dem Öffnungsrhythmus und dem 
Gelbrostbefall (im Sinne von Hart) unter den Verhältnissen von Halle ? 

Bevor wir in die Erörterung dieser Fragen eintreten, sei kurz einiges 
über die angewandten Methoden, über das Pflanzenmaterial und die 
Witterungsverhältnisse gesagt. 


II. Versuchsanstellung. 


1. Methodisches. 

a) Stomatabeobachtung. 

Grundlage für die geplanten Untersuchungen war die Auswahl einer Methode 
zur Beobachtung der Spaltöffnungen, die es uns gestattet, ein sehr großes Sorten- 
material in möglichst kurzer Zeit und genau zu prüfen. Unter diesem Gesichts- 
punkt wurden die zahlreichen in der Literatur empfohlenen Methoden durchgesehen 
und zum Teil auch experimentell geprüft. 

Sowohl die von STAHL (161) (vgl. auch Leıck, 100) 1894 ausgearbeitete Kobalt- 
methode als auch die von F. Darwin (27) 1898 benutzte hygroskopische Methode 
kamen nicht in Frage, da mit ihrer Hilfe nicht die Spaltenweite, sondern die Transpi- 
rationsgröße der Pflanze bestimmt wird, von der man indirekt auf die Öffnungs- 
weite der Spaltöffnungen schließen kann. Außerdem hätte die Kobaltmethode 
bei vorliegenden Untersuchungen vollständig versagt, weil in den frühen Morgen- 
stunden an den meisten Tagen die Blätter stark vom Tau benetzt sind (vgl. auch 
Kerr, 82; ScHIEcK, 152). 

Die Benutzung der im Jahre 1891 aufgestellten und im Jahre 1925 verbesserten 
Kollodiummethode von BuscaLIONI und Mitarbeitern (22, 23) gab brauchbare 
Resultate (Kerr, 82), wurde aber für vorliegende Messungen zu umständlich und 
zeitraubend gefunden. 

Die von Darwin und PERTZ (28) ausgearbeitete Porometermethode schied für 
diese Messungen wieder aus; sie liefert zwar genaue Vergleichsmittelwerte (PAETZ, 
135), ist aber für Untersuchungen im freien Felde zu unhandlich (vgl. STALFELT, 
164, Drerricu, 29). 

Die Infiltrationsmethode (von MoLisch), die in letzter Zeit zur Bestimmung des 
Öffnungszustandes der Stomata öfters benutzt wurde (LINSBAUER, 102; WEBER, 
181; STALFELT, 163, 165; MÜLLER, 131; CoLLorio, 26; GRADMANN, 53; GUTTEN- 
BERG, 55; MAUE, 114; KosryrscHEw und Mitarbeiter, 89; Keri, 82; ARLAND, 11, 
u.a.) hat, wie schon Moziscx (123) schreibt, den Nachteil, ,,daB sie sich bei dicht- 
behaarten Blättern nicht anwenden läßt, weil der Haarfilz die infiltrierte Stelle 
deckt und nicht zur Beobachtung kommen läßt‘ (S. 113), was auch später von 
GUTTENBERG (55) bestätigt wurde. In vorstehender Arbeit wurde ein großes Sorti- 
ment von Weizensorten untersucht, unter welchen einige sehr wichtige, z. B. die 
chinesischen Sorten, sich durch eine dichte Behaarung der Blätter auszeichnen. 
Außerdem weist diese Methode noch andete Mängel auf, auf die STÄLFELT (164, 
165), LinsBavER (102), WEBER (181), Ursprung (172), MULLER (131), SCHMUCKER 
(153) und insbesondere SCHORN (155) hingewiesen haben. Für unsere Versuche 
liegt ein weiterer besonderer Nachteil der Infiltrationsmethode darin, daß die Blätter, 
an denen die Infiltration vorgenommen wird, vom Halm abgetrennt werden müssen. 
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Daher müßten die aufeinanderfolgenden Beobachtungen jedesmal an anderen 
Pflanzen vorgenommen werden, wodurch die Ergebnisse infolge der Bodenschwan- 
kungen verfälscht werden können. Da aber die Beobachtungen an den Parzellen 
und Zuchtbeeten der Pfl htstation durchgeführt werden sollten, konnte 
nur eine Methode benutzt werden, die gestattete, das an der Pflanze verbleibende 
Blatt zu untersuchen, indem der jeweilige Öffnungszustand der Spalten möglichst 
rasch bestimmt werden konnte. Die Beobachtungen mußten in kurzen Zeitab- 
ständen und gleichzeitig an mehreren Sorten gemacht werden, ohne dabei die 
weitere Verwendung des Zuchtmaterials in Frage zu stellen. 

Deshalb kamen vor allem mikroskopische Untersuchungsmethoden in Frage. 

Die von LerrGEB (101) u.a. benutzte Methode der direkten Beobachtung 
der Stomata an fixiertem Alkoholmaterial, selbst nach ihrer Verbesserung durch 
LLoyp (107), konnte nicht verwendet werden, da bei ihrer Anwendung die unter- 
suchten Blätter zerstört werden mußten. Übrigens ist der Wert dieser Methode 
von verschiedenen Autoren bestritten (vgl. RENNER, 141; SCHMUCKER, 153; 
SCHORN, 155). 

Für vorliegende Beobachtungen erschien die erst von Hart (57) und später 
von PETERSON (136) verwendete Methode am brauchbarsten. Diese besteht darin, 
daß mit Hilfe eines Mikroskops im Feld der Öffnungszustand der Stomata fest- 
gestellt wird, ohne daß eine Abtrennung der zu untersuchenden Blätter von der 
Pflanze erforderlich wird. Sie hat anderen Methoden gegenüber den großen Vorzug, 
daß sie eine schnelle Bestimmung des Öffnungszustandes der Spaltöffnungen 
ermöglicht und man in verhältnismäßig kurzer Zeit eine große Zahl von Blättern 
beobachten kann. 

Die Feststellung der Öffnungsweite der Stomata wird auf folgende Weise vor- 
genommen. Das Mikroskop wird auf ein kleines Gestell in der Weise aufgestellt, 
daß das Tischehen des Mikroskopes sich ungefähr auf der Höhe der untersuchten 
Blätter befindet. Sehr geeignet dafür erschien die Anwendung eines parallelipipe- 
dischen Kastens, der etwas größer als die Mikroskopkiste ist. Man nimmt das zu 
untersuchende Blatt, ohne es von der Pflanze abzutrennen, und legt es auf das 
Tischchen des Mikroskops, auf dem es mit Hilfe des Zeigefingers und des Daumens 
der linken Hand gehalten und hin- und herbewegt werden kann. Das zu vorliegen- 
den Untersuchungen verwendete Mikroskop (SEIBERT; Okular III, Objektiv II, 
Vergrößerung 65mal) gestattete eine vorzügliche Beobachtung der Spaltöffnungen, 
deren Öffnungen durch den Kontrast zwischen ihrer schwarzer Farbe und den 
übrigen grünen Teilen des Blattes sehr gut sichtbar waren. Zwischen Objektiv 
und Blatt war eine große Entfernung, so daß das von oben (nicht von unten) 
kommende Tageslicht eine gute Beleuchtung des mikroskopischen Feldes ermög- 
lichte. 

Die Messung wurde nicht für jede Spaltöffnung einzeln vorgenommen, sondern 
es wurde nur schätzungsweise der Mittelwert des Öffnungszustandes der Stomata 
innerhalb des gleichen mikroskopischen Feldes festgestellt. 

Es ist selbstverständlich, daß die direkte Bestimmung des Öffnungszustandes 
der Stomata mit dem Mikroskop keineswegs leicht ist, vielmehr ergeben sich bei 
dergleichen Beobachtungen vielerlei Schwierigkeiten, die berücksichtigt und besei- 
tigt werden müssen. Eine große Schwierigkeit bei dieser Art der Feststellung ist 
die auch schon von ARLAND (11) (vgl. auch Scorn, 155) erwähnte Tatsache, daß 
die Stomata nicht auf der ganzen Fläche des Blattes in gleicher Weise geöffnet 
sind, sondern in den meisten Fällen nur stellenweise geöffnet sind. Ebenfalls waren 
auch bei den Blättern verschiedener Insertionshöhe Unterschiede im Öffnungs- 
zustand der Stomata bemerkbar. Es muß noch berücksichtigt werden, daß auch 
innerhalb der gleichen Sorte zwischen den Pflanzen Unterschiede bestehen, die 
auf verschiedenartige Standortsverhältnisse zurückzuführen sind. Noch schwieriger 
wird die Bestimmung dadurch, daß selbst innerhalb des gleichen mikroskopischen 
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Feldes die Stomata ungleich geöffnet sind (vgl. auch Soon, 155). Dies ist mit 
Hilfe der Infiltrationsmethode nicht feststellbar. So konnte in vorliegenden Unter- 
suchungen öfters beobachtet werden, daß Reihen geöffneter Stomata mit solchen 
wenig oder gar nicht geöffneter Stomata abwechseln. 

Außerdem bestehen nicht nur Unterschiede im Öffnungszustand der Stomata, 
sondern auch in ihrer Form und Größe. Solche Unterschiede sind weiterhin nicht 
bloß zwischen den Sorten, sondern auch innerhalb der gleichen Sorte zwischen den 
einzelnen Pflanzen und auch zwischen den Blättern (eines Halmes) verschiedener 
Insertionshöhe ; ähnliche Unterschiede treten auch an ein und demselben Blatt auf. 
Daß die Verschiedenheit in der Größe der Stomata bei der Bestimmung des Öffnungs- 
zustandes irreführen kann, ist ohne weiteres ersichtlich (vgl. auch ScHoRs, 155). 

Ein Umstand, der oft Schwierigkeiten bereitet, ist der (ARLAND, 11), daß die 
Stomata sich nicht auf einer horizontalen Ebene befinden, sondern zum Blick- 
strahl einen mehr oder weniger großen Winkel bilden. In diesem Falle, besonders 
in den ersten Öffnungsstadien, sind die Stomata sehr schwer zu beobachten, wobei 
ein Nichtkenner irregeführt werden kann. 


Aus dem Gesagten geht hervor, daß die Feststellung der jeweiligen 
Öffnungsweite der Stomata unter dem Mikroskop große Übung erfordert. 
Kleine Abweichungen werden durch die Vielzahl der Beobachtungen aus- 


geglichen. 

Die in dieser Weise vorgenommene Feststellung des Öffnungszustandes 
der Stomata genügt dem Ziele vorliegender Arbeit, da sie es gestattet, 
die Unterschiede zwischen den Sorten zu erkennen und betreffs des Ver- 
haltens der Stomata der einzelnen Sorten praktisch verwendbare Schlüsse 
zu ziehen. 


b) Durchführung und Verrechnung. 

Die Messung erfolgte an mehreren Halmen (Haupthalmen) jeder Sorte, an 
verschiedenen Höhen am Halm und an jedem Blatt an der Spitze, in der Mitte und 
an der Basis, um ein möglichst gutes Mittel zu erhalten. Dieses drückt die Anzahl 
der Stomata mit gleicher Öffnungsweite schätzungsweise in Prozenten der Gesamt- 
zahl aus. 

Da es sich um ein umfangreiches Material und in kurzen Zeitabständen auf- 
einanderfolgende Beobachtungen handelte, wurde von einer Messung der Spalten 
Abstand genommen. Die Werte der Öffnungsweiten wurden also — ähnlich wie 
bei JoHANssoN (80), ScCHORN (155), Harr (57) und PETERSON (136) — durch 
Abschätzung erhalten. 

Zur Bestimmung der Öffnungsweite der Stomata wurden, wie auch bei Harr (57) 
und Psrerson (136) vier willkürliche Klassen, vier Öffnungsphasen entsprechend, 
verwendet (s. Abb. 1). Die in vorliegender Arbeit verwendeten Klassen unter- 
scheiden sich von den von HART festgesetzten und angewendeten dadurch, daß 
die zweite und dritte Klasse eine kleine Verschiebung erfahren haben. Die vier 
benutzten Öffnungsstadien bzw. -klassen sind folgende: 

a = vollständig geschlossen, c = zwei Drittel geöffnet, 
b = ein Drittel geöffnet, = maximal offen. 

Bei der Beobachtung wurde der Anteil der einzelnen Klassen in Prozenten (p) 
geschätzt. Zur Verrechnung wurde die Klasse a mit 0, d mit drei Punkten be- 
wertet und eine mittlere MaBzahl aus den Prozentzahlen der Klassen a bis b 
(Pas Pi» Pes Pa) nach folgender Formel berechnet: 

x= Op. + Ip, + 2p. + 3p. 
3 - 
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Infolge der Division durch 3 stellt x den Bruchteil des Öffnungsgrades im Ver- 
hältnis zu einem Blatt mit 100% völlig geöffneten Spalten an, da in diesem Falle 


zu .. 200 wird. ‚Wurden =: B: Solymde Ölluungigunde in einem Gssichte- 
feld beobachtet: 





Klasse a Öffnungsgrad °/,% Anteil 5 
20 


” b ” 3 ” 
” c ” 2/,% ” 25 
” d ” 3/5% ” 25 


für p, = 5, p, = 20, p. = 50, pa = 25, so ergibt die Formel einen mittleren 
Offn in diesem Gesichtsfeld 
x=0xX5+1 x 20 + 2 x 50 + 3 x 25 195 
+; 3 wir 5 
Die so für jede Sorte und jede Beobachtungszeit erhaltene Maßzahl wird auf 
einem Koordinatensystem (Abszisse Zeit und Ordinate Öffnungsgrad) dargestellt, 
und die Verbindung der einzelnen Punkte jeder Sorte ergibt eine Kurve, die die 
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Abb. 1. Seit an der für die te ie itöffn 
gebrauchten Öffnungsstadien. a vollständig ch b ein a Bates u 
ce zwei Drittel geöffnet; d maximal offen. 


= 65 % 














Bewegungen der Spaltéffnungen der betreffenden Sorte an einem bestimmten 
Morgen darstellt. 

Es darf hier nicht unterlassen werden, auf die Schwächen der verwendeten 
Verrechnung hinzuweisen: wir sind uns der Gefahr bewußt, die darin liegt, ge- 
schätzte Zahlen als Grundlagen einer rechnerischen, daher quantitativen Mittel- 
bildung zu verwenden; dadurch, daß die Werte, die der Verrechnung zugrunde 
gelegt werden, selbst bereits Mittel von neun Beobachtungen darstellen, erscheinen 
sie bereits sicherer als einfache Schätzungsergebnisse und bilden so eine wenigstens 
bedingt gesicherte mathematische Grundlage. Der Weg einer rechnerischen Mittel- 
bildung mußte beschritten werden, um überhaupt eine e Dar- 
stellung des Verlaufes des Spaltöffnungsrhythmus zu ermöglichen. Bei aor ver- 
gleichenden Beurteilung der Sorten wurde dann aus den erwähnten mathematischen 
Bedenken auf zahlenmäßige Vergleiche verzichtet und lediglich nach vier deutlich 
unterschiedenen Klassen ,,sehr früh, früh, spät, sehr spat‘ bonitiert. 

Der Zweck der vorliegenden Beobachtungen war die Bestimmung des Spalt- 
öffnungsrhythmus in der Zeit, in der normalerweise die Infektion mit Rost im 
Freien erfolgt. Deshalb wurden die Beobachtungen morgens sehr zeitig nach 
Sonnenaufgang begonnen und dauerten je nach den Umständen bis 8 oder 9 Uhr. 
Die Beobachtungen wurden in Zeitabständen von 20Min. wiederholt. An bewölkten 
Tagen wurden manchmal die Stomata in Zeitabständen von 30 oder auch 40 Min. 
beobachtet, da der Öffnungsrhythmus langsamer war als an hellen Tagen. 


Planta Bd. 20. 17 
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c) Infektionsmethoden. 

Bezüglich der in den im Gewächshaus durchgeführten Infektionsversuchen 
angewendeten Methoden sei auf die Arbeiten von Ruporr (145, 146), GASSNER 
und Srrars (40, 43), Attison und Isenszck (7), Isenseck (79), Huszrr (73), 
Rapvrzscu (140) verwiesen. Die Inkubationsbedingungen sind im einzelnen bei 
den betreffenden Versuchen angeführt. Der Befall wurde nach der von GASSNER 
und STRAIB (42) und Ruporr (146) verwendeten Typenskala festgelegt (vgl. auch 
ALLIson und IsENBEcK, 7: IsENBECK, 79; HuBErt, 73). 

Über die auf dem Feld der Pfl htstation der Universität Halle ver- 
wendete künstliche Feldinfektionsmethode sind in den Arbeiten von IsENBECK (79) 
und HvsBerr (72) ausführliche Angaben zu finden. Die Feldbonitierungen wurden 
nach einer sechsteiligen Skala vorgenommen: 0 = völlig ohne Befall, 5 = völlig 
verrostet (vgl. auch Ruporr, 146; Bonne, 20). 


2. Das Pflanzenmaterial. 

Insgesamt wurden in den Jahren 1931 und 1932 144 Winter- und Sommer- 
weizensorten und 87 Kreuzungsnachk haften auf ihren Spaltöffnungs- 
rhythmus mehrmals untersucht. Und zwar waren es inerster Linie jene Weizensorten, 
die sich mehrere Jahre hindurch im Zuchtgarten der Pflanzenzuchtstation der 
Universität Halle als mehr oder weniger widerstandsfähig gegen Puccinia glumarum 
tritici erwiesen hatten, während sie im Keimlingsalter anfällig waren. Ferner 
wurden jene Sorten untersucht, die nur in manchen Jahren Gelbrostresistenz 
zeigten und noch eine Reihe weiterer, teils anfälliger, teils resistenter Sorten. Um 
das Verhalten der Nachkommenschaften zu beobachten, wurden schließlich Kreu- 
zungsstämme untersucht. 

Die Sorten und Kreuzungsgenerationen befanden sich nebeneinander in Beeten 
auf Parzellen von 2,1 x 1m Größe, mit einer Reihenentfernung von 20 cm und 
einem Pflanzenabstand von 5cm in der Reihe. Die Sorten hatten mithin den 
gleichen Lichtgenuß. 

Von diesem Material wurde täglich eine Anzahl von Sorten untersucht, zuerst 
eine geringere und später nach besserer Übung eine größere Anzahl. Nur die Ergeb- 
nisse der am gleichen Tage beobachteten Sorten können gut miteinander ver- 
glichen werden. Deshalb erstrebte man, an einem Tage möglichst viele Sorten zu 
untersuchen. Um einen gewissen Vergleich zwischen den an verschiedenen Tagen 
untersuchten Sorten zu ermöglichen, wurde bei jeder Beobachtung immer eine 
und dieselbe Sorte als Standardsorte miteinbezogen. Das Vergleichen der Sorten 
auf Grund dieser Standardsorte ist jedoch nicht absolut sicher, da die einzelnen 
Sorten auf die äußeren Faktoren verschieden stark reagieren können. 

Eine Wiedergabe des gesamten Materiales ist aus drucktechnischen Gründen 
nicht möglich. Die Einzelergebnisse sind im Institut für Pflanzenbau und Pflanzen- 
züchtung Halle hinterlegt und können dort eingesehen werden. 








II. Untersuchungen über die stomatären Bewegungen beim Weizen. 
1. Der Einfluß der verschiedenen Faktoren auf das Verhalten 
der Spaltöffnungen von Weizen. 

Über den Einfluß der Außenfaktoren auf die Spaltöffnungsbewegungen 
bestehen zahlreiche Angaben in der Literatur (siehe KERL, 82, und die 
dort angeführte Literatur). 

Nach LorrrieLp (109) ist der Tagesrhythmus der Getreidestomata 
folgender: Unter günstigen Bedingungen öffnen sich die Stomata mit 
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Tagesanbruch, bleiben den Vormittag über geöffnet, schließen sich im 
Laufe des Nachmittags allmählich bis gegen Abend und bleiben die ganze 
Nacht über geschlossen (Getreidetypus). Bei Nacht findet normalerweise 
keine Öffnung der Stomata statt. 

Da die Bewegungen der Stomata von den Witterungsverhältnissen 
sehr stark beeinflußt sind, ist es natürlich, daß der Öffnungsrhythmus 
im Laufe des Tages je nach den Umständen variiert. Nach LorrrizLp 
(109) bleiben bei ungünstigen Witterungsverhältnissen die meisten Sto- 
mata tagsüber geschlossen oder sind eine Zeitlang nur teilweise geöffnet. 

Im folgenden soll nun versucht werden festzustellen, in welchem 
Maße das Öffnen der Spaltöffnungen des Weizens in den Morgenstunden 
von äußeren Faktoren beeinflußt ist und ob die einzelnen Sorten auf 
diese Faktoren verschieden reagieren. 

a) Das Licht. 

LorrriæLp (109) fand, daß bei günstigen Temperatur- und Feuchtigkeitsverhält- 
nissen das Öffnen der Stomata bei fast allen Pflanzen vom Licht abhängt. Auch 
Kerı (82) stellt fest, daß unter konstanten Bedingungen ,,die stomatären Be- 
wegungen direkt vom Licht abhängig sind“ (S.461) (vgl. auch Gray und PEIRCE, 54; 
GRADMANN, 53, WALTER, 178; BENECKE-JosT, 16; DIETRICH, 29; KunATH, 98, u.a.). 
Hart (57) fand auch auf Grund ihrer im Gewächshaus durchgeführten Unter- 
suchungen, daß das Licht für das Öffnen der Getreidestomata ein sehr wichtiger 
Faktor ist (vgl. auch PETERSON, 136). 

Auch wir konnten feststellen, daß unter den im Freien herrschenden Bedingungen 
das Licht auf die Stomatabewegungen den überwiegenden Einfluß hat. Der Öff- 
nungsgrad der Stomata einer Sorte schwankte sehr stark je nach den Lichtver- 
hältnissen im Feld. Trotzdem es schwer ist, in Freilandversuchen den Einfluß 
eines Faktors für sich zu messen, ist es klar, daß der Lichtfaktor auf die Bewegung 
der Stomata einen vorherrschenden Einfluß ausübt. So öffnen sich bei derselben 
Weizensorte die Spaltöffnungen der Pflanzen, die sich in den Morgenstunden im 
Schatten befanden, später als jene der direkt von der Sonne bestrahlten Pflanzen. 
Besonnte Pflanzen, die beschattet wurden, verringerten die Öffnung der Stomata 
merklich. Ebenfalls sind die Unterschiede des Öffnungsgrades auf den Blättern 
verschiedener Insertionshöhe eines Weizenhalmes in den Morgenstunden zum Teil 
auch auf den Einfluß des Lichtes zurückzuführen. Die Stomata des obersten 
Blattes öffnen sich zuerst und erreichen bei der betreffenden Pflanze den höchsten 
Öffnungsgrad. Je tiefer die Insertionsstufe ist, um so später öffnen sich die Spalt- 
öffnungen und erreichen im Vergleich zu den oberen Blättern ein geringeres Off- 
nungsmaximum. 

Ein starker Einfluß des Lichtes kann auch beim Vergleich des Ver- 
haltens einer Sorte an mehreren aufeinanderfolgenden Tagen mit ver- 
schiedenen Lichtverhältnissen festgestellt werden. Aus der Fülle der 
Beobachtungen sollen, um dies besser zu zeigen, nur einige Fälle heraus- 
gegriffen werden. 

In Abb.2 und 3 werden die Kurven der stomatären Bewegungen 
von Rimpaus Bastard und Michigan Bronce wiedergegeben, die an einigen 
aufeinanderfolgenden Tagen im Mai 1932 ermittelt wurden. Aus diesen 
Kurven wird ersichtlich, daß je nach den Lichtverhältnissen in den 
Morgenstunden das Öffnen der Stomata früher oder später, in raschem 
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oder langsamem Tempo stattfand. Schwaches Licht verlangsamt nicht 
nur den Öffnungsvorgang, sondern bewirkt auch bei schönem Wetter, 
wenn der Himmel sich plötzlich mit dunklen Wolken bedeckt, ein 
Schließen der Stomata. So weist am 26.5. nach 7 Uhr die Öffnungs- 
kurve sowohl bei der Sorte Rimpaus Bastard als auch bei Michigan 
Bronce eine Depression auf. Diese ist darauf zurückzuführen, daß sich 
der Himmel um 7 Uhr mit dunklen Wolken bezog, die die Stärke des 
Tageslichtes sehr verringerten. Nach 1 Stunde verschwanden die 
Wolken und der Himmel wurde wieder klar; die Kurve steigt von neuem 
an und erreicht kurz darauf das Maximum des betreffenden Tages. 
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Abb. 2. Abb. 3. 
Der Offnungsrhythmus der Spaltöffnungen an verschiedenen Tagen 
bei Rimpaus frihem Bastard bei Michigan Bronce 
—.—.—. 23. 5. Trüb bis 5,55 Uhr, dann direktes Sonnenlicht; Tau = 0; Wind = 6; 
Temperatur um 8 Uhr 21,4° C, relative Feuchtigkeit um 8 Uhr früh = 64. -------- 24. 5. 
Trib, Tau = 3, Wind = 1, Temperatur = 20° C, relative Feuchtigkeit = 68. ———— 26.5. 


Bis 7 Uhr dünne, helle Wolken, dann dicke, dunkle Wolken, an 8 Uhr direktes PE 

Tau = 4, Wind = 4, Temperatur = 17,1°C, relative Feuchtigkeit = 86. ---- 18. 5. 

Direktes Sonnenlicht, Tau = 2, Wind = 3, Temperatur = 20,4° C, relative Feuchtigkeit = 97. 

==... 21.5. Direktes Sonnenlicht, Tau = 3, Wind = 3, Temperatur = 24°C, relative 
Feuchtigkeit = 67. 


Aus den oben besprochenen Abb. 2 und 3 geht weiter hervor, daß 
bei den am 26.5. für die beiden Sorten ermittelten Kurven, die Kurve 
der Sorte Rimpaus Bastard eine viel geringere Depression aufweist als 
die der Sorte Michigan Bronce. 

Andere Sorten zeigten diese Unterschiede zum Teil noch ausgeprägter. 

Da Lichtmessungen nicht gemacht werden konnten, lassen sich keine genaueren 
Beziehungen auf Grund der Beobachtungen aufstellen; denn es ist selbstverständ- 
lich, daß die Stärke des Tageslichtes nicht immer die gleiche zu sein braucht, wenn 
der Himmel bewölkt ist. Manchmal sind die Wolken dick und dunkel, ein anderes 
Mal bilden sie einen feinen weißen Schleier. 

b) Temperatur. 

Die Meinungen über den Einfluß der nn auf das Öffnen der Stomata 
sind in der Literatur sehr geteilt. Müzcer (130) und Lorrrrztp (109) sind der 
Ansicht, daß die Temperatur ein mehr oder weniger rasches Öffnen der Spalt- 
öffnungen verursacht. Dagegen haben ScHWENDENER (157), STALFELT (165) und 
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KerL (82) festgestellt, daß die Temperatur auf die Offnungsweite der Stomata 
keinen Einfluß ausübt. Während STALFELT (165) schreibt, ,,daB eine Temperatur- 
wirkung, falls sie besteht, von sehr geringer Größenordnung sein muß“, findet 
KærL (82) bei Tradescantia guianensis ein vollkommenes Übereinstimmen der Spalten- 
weite bei einer Temperatur von 20 und 30°C. Harr (57), die die stomatären Be- 
wegungen der Sommerweizensorten Little Club und Webster bei Temperaturen 
von 12, 20 und 27°C unter gleichen Lichtverhältnissen untersuchte, stellte fest, 
daß bei allen drei Temperaturen der Öffnungsrhythmus der Stomata der gleiche war. 


Da bei Freilandversuchen das Mitwirken der übrigen äußeren Fak- 
toren nicht beseitigt werden kann, wurde der Einfluß der Temperatur 
auf das Verhalten der Stomata im Gewächshaus beobachtet. Die Ver- 
suche wurden im Kühlhaus des Institutes durchgeführt. Es wurden 
Temperaturen von 10 und 15°C verwendet. Die Ergebnisse zeigten, 
daß die bei 15°C untersuchten Pflanzen eine größere Öffnungsweite auf- 
wiesen als bei 10°C. Der Unterschied war jedoch sehr gering. 


c) Luftfeuchtigkeit. 

Nach LorrrieLp (109) verursacht erhöhte Luftfeuchtigkeit ein stärkeres Öffnen 
der Stomata. STAHL (161), CoLLorıo (26) und Parrz (135) fanden das gleiche 
(vgl. auch Voix, 177). PAaerz fügt hinzu, daß es unmöglich ist, unter Ausschluß 
des Lichtes, nur durch Änderung der Luftfeuchtigkeit beliebig große Spaltenweite 
zu erreichen. Auch die Untersuchungen von HART (57) ergaben, daß überaus 
starke Feuchtigkeit die Stomata, wenn sie sich infolge des Lichtmangels bereits 
schlossen, nicht offenenhalten kann. 

In vorliegenden Untersuchungen konnte bei den im Freiland angestellten Ver- 
suchen kein Zusammenhang zwischen der Luftfeuchtigkeit und der Öffnungs- 
bewegung der Stomata festgestellt werden. Im Felde wird ihre Einwirkung von 
der stärkeren Wirkung der anderen Faktoren, besonders des Lichtes, überlagert. 
Im Gewächshaus hingegen konnte wiederholt beobachtet werden, daß unter gleichen 
Lichtverhältnissen die Luftfeuchtigkeit einen Einfluß auf die Spaltenweite ausübt. 
Die Versuche wurden im Kühlhaus durchgeführt, bei einer konstanten Lufttempe- 
ratur von 15°C und unter gleichen Lichtverhältnissen. Es wurden zwei Feuchtig- 
keitsgrade verwendet: 35—40% und 100%. Für die Herstellung der 100% Feuch- 
tigkeitsgrad wurden die Töpfe mit den Pflanzen auf naßfeuchten Torfmull gestellt 
und mit einer Glasglocke gut bedeckt. Die andere Serie von Pflanzen wurde unter 
den Feuchtigkeitsverhältnissen des Gewächshauses gehalten, die während der Ver- 
suche zwischen 35 und 40% schwankten. Tabelle 1 gibt die am 15. 6. 32 bei drei 
Winterweizensorten erhaltenen Ergebnisse wieder. Daraus geht eindeutig hervor, 
daß bei allen drei Sorten eine sehr hohe Feuchtigkeit eine Erweiterung der Spalten 
verursacht. Geringere, den natürlichen entsprechende Schwankungen beeinflußten 
die Öffnungsweite nur wenig (vgl. HART). 


Tabelle 1. Der Einfluß der Luftfeuchtigkeit auf die Spaltenweite. 
Versuchstag: 15. 6. 32; Lufttemperatur: 15°C. 

7,30 Uhr | 8,30 Uhr | 9,30 Uhr 

Sorte Luftfeuchtigkeit in % 

35—40 100 35—40 100 35—40 100 
































1 | Chinesischer 166 . . 12 25 16 55 20 57 
2 | Michigan Bronce. . 10 45 22 62 22 64 
3 | Rimpaus Bastard . 8 35 25 53 23 58 
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Es ist im allgemeinen in der Literatur die Auffassung vertreten, daß die Boden- 
feuchtigkeit unter bestimmten Umständen die Spaltenweite der Stomata beein- 
flussen kann (vgl. Lerrezs, 101; ALor, 8; GRADMANN, 53; GUTTENBERG, 455; 
Maxımow, 116; VassıLsev, 175, u. a.). 

Die eigenen, im Gewächshaus gemachten Beobachtungen ergaben, daß nur 
bei einer sehr niedrigen Bodenfeuchtigkeit die Öffnungsweite der Stomata ver- 
ringert wird bzw. Spaltenschluß eintritt. Ferner wurde im Feld wiederholt die 

gemacht, daß nach regnerischen Tagen die Stomata sich nieht weiter 
als gewöhnlich öffneten. An den Versuchstagen trat niemals die Erscheinung ein, 
daß eine etwaige, von Dürre verursachte Austrocknung des Bodens ein teilweises 
Schließen der Stomata hervorrief. 


e) Düngung. 

Um festzustellen, ob die Düngung auf das Verhalten der Stomata einen Ein- 
fluß ausübt, wurden im Gewächshaus und im Feld parallele Versuche angestellt. 

Die Felduntersuchungen wurden auf dem Versuchsfeld der Pflanzenzucht- 
station der Universität Halle im Jahre 1931 durchgeführt. Es wurde die Wirkung 
der N und P untersucht. 

Als Versuchssorten wurden drei Sommerweizen herangezogen: Hope, Marquis 
und Reward. Die Düngemittel wurden in acht Dosen angewendet (Tabelle 2). 
N wurde einmal in steigenden Dosen allein gegeben, das andere Mal neben einer 
konstanten Phosphorsäuredüngung. Die N-Düngung wurde in Form von Kalk- 
salpeter, die P-Düngung in Form von Superphosphat angewendet. 


Tabelle 2. Düngungsversuch (Feld). 

















Parzellen 
ee les os a le aa Ma AZ EA ET 
! /ha 
N 26 52 78 104 26 52 78 104 
P,O, — _ _ 27 27 27 27 














Abb. 4 zeigt die Bewegung der Spaltöffnungen von Hope-Weizen am 
2.7.31. Es ist auffallend, daß bei den ungedüngten Pflanzen die Stomata 
bei Sonnenaufgang ziemlich geschlossen sind, während bei den gedüngten 
Pflanzen eine leichte Öffnung zu bemerken ist. In den Nachmittags- 
stunden bleiben ebenfalls die Stomata der gedüngten Pflanzen länger 
offen als die der ungediingten. Aus Abb. 4 ist weiterhin zu ersehen, 
daß die N-Pflanzen ein niedrigeres Tagesmaximum aufweisen als die 
N-Hungerpflanzen. 

In den Parzellen, welche gleichzeitig auch Phosphorsäuredüngung 
bekommen haben, ist die verzögernde Wirkung noch besser zu sehen. 

Die Beobachtungen mit den anderen obengenannten Sorten, sowie 
die Ergebnisse an den verschiedenen Versuchstagen stimmen mit dem 
angeführten Beispiel überein. 

Bei den im Gewächshaus durchgeführten Untersuchungen wurde 
außer der Wirkung von N und P auch noch der Einfluß von K unter- 
sucht. 
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Diese Düngungsversuche wurden 
in Blechgefäßen durchgeführt, indenen 
eine Mischung von Gartenerde und 1 
Sand im Verhältnis von 1 : 1 war. Die 

ii wurde in einfacher, doppelter 
und dreifacher Menge gegeben, indem 
je Hektar N 100kg, K,O und P,O, 
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Tabelle 3. Düngungsversuch 
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Abb. 4. Der Spaltöffnungsrhythmus bei verschiedener Düngung im Felde. 


je 75 kg berechnet wurden (Tabelle 3). Als Weizensorte wurde Michigan 
Bronce benutzt und am 15. 5. 32 ausgelegt. 


Wie bei den Feldver- 
suchen ist auch hier ein 
verzögernder Einfluß der 
N-Düngung zu bemerken. 
Je größer die N-Gabe 
ist, desto geringer ist die 
Öffnungsweite der Sto- 
mata. K hat eine entgegen- 
gesetzte Wirkung und ver- 
ursacht eine sehr starke 
Erweiterung der Spalten 
(vgl. auch Kisser, 84). 
In diesem Zusammenhang 
sind die Untersuchungen 
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Abb. 5. Der Spaltöffnungsrhythmus bei verschiedener 
Düngung 


im Gewächshaus. 


von ILsın (76) und Weser (181, 182) zu erwähnen, wonach die K-Salze 
die Öffnungsbewegungen der Schließzellen fördern (vgl. auch MoNTFORT, 
125; ARENDS, 10; KissER, 84). 

Im Gegensatz zu den Feldbeobachtungen zeigt P eine leichte öffnungs- 
fördernde Wirkung. Die Pflanzen, die alle drei Nährstoffe in gleichen 
Dosen erhalten haben, zeigen nahezu das gleiche Verhalten der Stomata 
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wie die Pflanzen, die ungedüngt blieben. Hier heben die entgegen- 
gesetzten Wirkungen von N und K einander auf. 

Es ist noch zu erwähnen, daB auch andere Diingungsversuche, die 
in Glastépfen mit sterilem Sand in gleicher Weise wie die Diingungs- 
versuche von Ruporr (146) durchgeführt wurden, ähnliche Ergebnisse 
brachten. Auch hier zeigten die einseitig mit K gediingten Pflanzen 
eine starke Erweiterung der Spaltenweite, während die einseitigen 
N-Gaben eine entgegengesetzte Wirkung hatten. 

Nach den Untersuchungen von Morues (128) bewirkt der Stickstoff- 
mangel eine ausgesprochene xeromorphe Struktur, „und daß die so 
veränderten Pflanzen in anatomischer wie auch physiologischer Beziehung 
den Xerophyten SCHIMPERs verwandt erscheinen‘ (S. 210). Wie aus 
unseren eben angeführten Versuchen zu ersehen ist, zeigen die 
N-Pflanzen ein langsameres Öffnen der Stomata und ein niedrigeres 
Tagesmaximum der Spaltöffnungskurve als die ungedüngten Pflanzen. 
Weiter wurde in vorliegenden Beobachtungen festgestellt, daß zwischen 
den xerophyten Weizensorten einerseits und den hygrophyten anderer- 
seits in bezug auf die Spaltöffnungsbewegungen ein Unterschied darin 
besteht, daß die xerophyten Sorten immer ein rascheres Öffnen der 
Spalten und ein höheres Tagesmaximum aufwiesen als die hygro- und 
mesophyten Sorten. Dieses rasche und weite Öffnen der Stomata der 
xerophyten Sorten führt wahrscheinlich dazu, daß in den ersten Stunden 
des Vormittags, in denen infolge der günstigen Außenbedingungen 
(kühles Wetter, genügende Luft- und Bodenfeuchtigkeit) noch kein 
von inneren Gründen bedingter Transpirationswiderstand (Kolloidgehalt, 
Plasmazustand, vgl. Huser 70; ILsın, 76, u. a.) zum Vorschein kommt, 
die xerophyten Sorten eine gegenüber hygrophyten Sorten weit über- 
legene Transpiration leisten können; denn es unterliegt keinem Zweifel, 
daß, soweit die ungünstigen Außenbedingungen (Wassermangel ; , incipient 
drying‘, LIVINGSTONE und Brown, 104, 105; LLoyp, 108, u.a.) nicht 
eintreten, die xerophyten Sorten mehr transpirieren können als die 
hygrophyten. Auch die meisten von den in den letzten Jahren ver- 
öffentlichten Ergebnissen über diese Frage (ALEXANDROW, 5; VASSILJEV, 
175; vgl. auch Tumanov, 171; STOCKER, 169, u. a.) bestätigen Maxımows 
(120) Meinung, daß die Xerophyten sich durch eine größere Tran- 
spiration auszeichnen als die Hygrophyten (vgl. auch Maxımow, 119; 
Maxımow, 116, 117; ALEXANDROW, 3, 4, u. a.). 

So fand auch unlängst Prescu (136) auf Grund eingehender Unter- 
suchungen, daß bei guter Wasserversorgung die ausgesprochenen xero- 
phyten Tabaksorten viel mehr als die meso- und hygrophyten Sorten 
transpirieren. 

In diesem Zusammenhang ist noch die Beobachtung von SHEMT- 
SCHUSNIKOW (160) zu erwähnen, „daß die Öffnungsweite der Spalten 
der obersten xeromorphen Blätter bedeutend größer ist als die der 
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niedrigeren, die keine xeromorphe Struktur haben; auch dies ist ein 
Faktor, durch den die Intensität erhöht werden kann“ (zitiert nach 
Tumanow); dies entspricht auch den verbreiteten Anschauungen einer 
größeren Transpiration von Xeromorphen (LIVINGSTONE, 106 ; SHREVE, 159; 
Livineston und Brown, 104; vgl. auch Knicur, 93, 94, 95; Huser, 71; 
ILsın, 77; VASSILJEV, 175; KERL, 82, u. a.). 

f) Die Luftbewegung. 

Nach KunATH (98) hat der „Wind von einer bestimmten Stärke an“ einen 
direkten Einfluß auf die Stomata, indem er deren Schließen bewirkt (vgl. auch 
Maxımow, 116; SEYBoLD, 158; Pruzxpr, 137). In den eigenen im Feld gemachten 
Beobachtungen konnte kein Einfluß des starken Windes auf die Stomata bemerkt 
werden. Auch die Untersuchungen im Gewächshaus mit künstlichem Wind führten 
zu keinem eindeutigen Ergebnis. Nur in einigen Versuchen konnte bei gewissen 
Sorten ein ganz leichtes Schließen der Stomata beobachtet werden. 


g) Alter der Pflanze. 

Es ist bereits zum Ausdruck gebracht worden, daß in gleichem Maße, in dem 
das Alter des Blattes einer Pflanze zunimmt, die maximale Öffnungsweite der 
Spalten abnimmt. Wir konnten beobachten, daß die Öffnungsbewegungen der 
Stomata auch mit dem Alter der Pflanze in Beziehung stehen. Die Öffnungs- 
geschwindigkeit der Stomata steigt gleichmäßig ungefähr bis nach dem Schossen 
an, worauf sie wieder abnimmt. Während der Milchreife erreichen unter normalen 
Bedingungen die Stomata nicht mehr die höchste Öffnungsweite (100%), sondern 
öffnen sich nur noch in geringem Maße (60—70%). 

In diesem Zusammenhang sei auf einige Literaturangaben eingegangen. 

ARLAND (11) versucht seine und anderer Forscher (GASSNER, 38; 
GÜNTHER, 56; KLEBAHN, 86; BONNE, 20, u.a.) Beobachtungen, „daß der 
Rost von unten her von der Pflanze Besitz ergreift‘‘, durch den jeweiligen 
Öffnungsgrad der Spaltöffnungen der betreffenden Blätter zu erklären. 
Er fand nämlich, daß mit der Insertionshöhe des Blattes die jeweilige 
Spaltweite der Stomata abnimmt. Trotzdem scheint es, als ließe sich das 
Verhalten der Blätter verschiedenen Alters dem Roste gegenüber nicht 
auf dem von ihm gezeigten Wege erklären. In vorliegenden Beobachtungen 
wurde dagegen festgestellt, daß die Blätter höherer Insertionen ihre 
Stomata früher und schneller öffnen als die der unteren, was die Beob- 
achtungen von HART (57) (,,The stomata of the youngest leaf open first 
after sunrise‘‘, S. 933) bestätigen. Eine Verhinderung der Infektion durch 
ein geringeres und späteres Öffnen der Stomata ist in diesem Falle nicht 
anzunehmen. Die von ARLAND und den anderen Autoren beobachtete 
Erscheinung kann viel eher im Sinne der Auffassung von GASSNER und 
HassEBRAUK (45) erklärt werden, wonach die Verbreitung des Rostbefalls 
von unten nach oben auf die Zeitdauer zwischen Infektion und Pustel- 
ausbruch, „die oft mehrere Wochen‘ beträgt, zurückzuführen ist (S. 608). 

h) Osmotischer Wert und Trockensubstanz. 

Da in den chemisch-physiologischen Vorgängen der Wasserhaushalt 
der Pflanze eine sehr große Rolle spielt (WALTER, 179; dort siehe weitere 
Literatur), ist es interessant zu sehen, in welchem Zusammenhang 
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sich der Wassergehalt der Pflanze zur Bewegung der Stomata jeweilig 
befindet. Fanden doch SrALreLr (166), Vassmsev (174) u.a., daß die 
Öffnungsweite der Stomata auch von dem Wassergehalt des Blattes 
abhängig ist. 

In Abb. 6 ist der tägliche Verlauf des osmotischen Wertes, der 
Trockensubstanz und der Spaltöffnungsbewegungen des Minhardi-Weizens 
wiedergegeben. 

Der osmotische Wert wurde mit Hilfe der kryoskopischen Methode (WALTER, 
179) festgestellt, in der Art, wie sie auch bei den Arbeiten zur Bestimmung der 

am hiesigen Institut angewendet wird (Fucus, 35; Mupra, 129). 
Die Trockensubstanz im PreBsaft wurde mit Hilfe der refraktrometrischen Methode 
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Abb. 6. Tagesverlauf der Trockensubstanz, des osmotischen Wertes und der Spaltenweite, 
bei Minhardi. 16.6.32. ——— Trockensubstanz; — — — ——— osmotischer Wert; 
wocececceces Stomatabewegungen. 


von ROEMER und Mitarbeitern (149) bestimmt (vgl. auch Luxe, 111; ROEMER, 143; 
Fucus, 35; Mupra, 129). 

Der osmotische Wert steigt allmählich bis gegen Mittag (vgl. Lrvine- 
STON und Brown, 104; KRASSNOSELSKY-MAXIMOV, 96; URSPRUNG und 
Buium, 173; ILoIN, 78; VassitsEv, 175, u. a.). 

In Ubereinstimmung mit den Ergebnissen von Fucus (37) ist hier 
auch festzustellen, daB die Kurven von Trockensubstanz und osmotischem 
Wert in der Zeit von 2—4 Uhr nachmittags eine Depression erleiden, 
welche sich mit der von verschiedenen Forschern öfters beobachteten 
Depression der Assimilationskurve ungefähr deckt (STEINBERGER, 167; 
GUTTENBERG, 55; SCHRÖDER, 156; Montrort und NeyDEez, 126; Mont- 
FORT, 127; KostytscHEw und Mitarbeiter, 89—92; CoLLorio, 26; 
McLean, 117; ARNoLD, 13; Harper, Fırz, Lorenz, 59, u.a.). Beob- 
achtet man die Kurve der stomatären Bewegung, so zeigt sich zu dieser 
Zeit keinerlei Depression, sondern sie fällt regelmäßig bis zum Abend 
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hin. Diese Beobachtung bestätigt die von Montrort und NeypeL (126), 
MontFort (127) (hierzu vgl. auch GoLA, 49; GUTTENBERG, 55; COLLORIO, 
26; KostytscHEw, 90) vertretene Auffassung, daß die Depression der 
Assimilationskurve unabhängig von dem Öffnungszustand der Spalten 
eintreten kann. 

Betrachtet man die Verhältnisse bei Blättern verschiedener Insertions- 
höhen (Tabelle 4), so ergibt sich, daß das erste Blatt (von oben nach 
unten), das für osmotischen Wert und Trockensubstanz die größten 
Werte hat, zugleich auch die größte Öffnungsweite der Spaltöffnungen 


aufweist. Nach der Basis 

des Halmes hin nehmen Tabelle 4. Der osmotische Wert, die Trocken- 

die Werte allmählich substanz und die Spaltenweite der Blätter 
von verschiedenen Insertionshöhen bei 








gleichsinnig ab. Das Strubes Dickkopf. 

Schwinden des Trocken- (16. 6. 32; 5,30 Uhr früh.) 
substanzgehaltes mit 2. Blatt 

höherer Altersstufe bzw. 1. Blatt | vom oben] * Platt 
geringerer Insertions- 

Bike rer in ue Le. Seibert (td) 1983 | 112 | 245 
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(PRINGSHEIM, 139; 
Lues, 111; Fucus, 36). Ob hier kausale Zusammenhänge zwischen der 
Stomatareaktion und dem osmotischen Wert bestehen, kann hier noch 
nicht entschieden werden. 

i) Krankheitsbefall. 

Es wurde im Feld beobachtet, daB in den Parzellen mit Michigan 
Bronce, der mit Gelbrost künstlich mit Hilfe von großen Kästen (Isen- 
BECK, 71; HUBERT, 72) infiziert worden war, einige Tage nach Entfernen 
der Infektionskästen die Stomata der infizierten Pflanzen sich unter 
normalen Bedingungen nicht mehr öffneten, während die der nichtinfi- 
zierten Pflanzen der gleichen Parzelle einen normalen Rhythmus zeigten. 
Die gleiche Erscheinung wurde öfters nach einer natürlichen Feldinfektion 
beobachtet. Nach einigen regnerischen und bewölkten Tagen, an denen 
die natürliche Verbreitung des Rostes von den künstlich hergestellten 
Rostherden aus sehr begünstigt war, waren die Stomata der Pflanzen, 
die sich in der Nähe dieser Herde befanden, meistenteils geschlossen oder 
nur ganz wenig geöffnet. 

Auf die störenden Wirkungen des Parasiten auf die Funktion der 
Wirtspflanze weisen ausführlich Fischer und GAuMANN (34) hin. Danach 
erleiden die Schließzellen der Spaltöffnungen, in welche die Keimschläuche 
eindringen, bestimmte Veränderungen und werden in extremen Fällen 
sogar getötet. Diese Schädigungen der Schließzellen sind je nach der 
Rostform verschieden. Jedoch soll die störende Wirkung des Parasiten sich 
„nicht nur auf die unmittelbar mit ihm in Berührung stehende Wirtszelle 
beschränken, sondern auch über die Sphäre des Myzels hinausgehen“. 
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Um die Wirkung des Befalls auf die stomatären Bewegungen näher 
verfolgen zu können und um festzustellen, wie lange diese Wirkung nach 
der Infektion andauert, wurden im Gewächshaus einige Infektionsver- 
suche durchgeführt. Die im Zweiblattstadium befindlichen Weizen- 
pflanzen von Michigan Bronce, Ridit und Strubes Dickkopf wurden mit 
Erysiphe graminis tritici, Puccinia triticina und Puccinia glumarum tritici 
infiziert. Die mikroskopischen Beobachtungen wurden am Vormittag um 
10 Uhr vorgenommen (Tabelle 5). Am 3. Tage nach der Infektion 
waren die Stomata der infizierten Pflanzen zum groBen Teil geschlossen. 
Die mit Meltau infizierten Pflanzen zeigten eine größere Offnungsweite, 
was vielleicht zum Teil darauf zurückzuführen ist, daß die Sporenlösung 
sehr dünn war. Trotzdem ist eine gewisse Hemmungswirkung des Mel- 
tau im Vergleich zu den Kontrollpflanzen bemerkbar. 4 Tage lang 
weisen die Stomata der Braunrostpflanzen einen ungewöhnlich geringen 
Öffnungsgrad auf, während bei den mit Gelbrost infizierten Pflanzen 
am 4. Tage bereits eine gewisse Erweiterung festzustellen ist. Nach 
6 Tagen zeigen die Stomata der Braunrostpflanzen eine normale Tätig- 
keit. Der bei diesen Pflanzen am 6. Tage festgestellte geringere Prozent- 
satz der geöffneten Stomata wird dadurch bedingt, daß ein großer Teil 
von diesen durch das Ausbrechen der Pusteln vollständig zerstört worden 
war. Auch eine große Anzahl der in der unmittelbaren Nähe befindlichen 
Stomata verlieren ganz oder teilweise ihre Funktionsfähigkeit und bleiben 
daher geschlossen oder nur wenig geöffnet (vgl. auch Fischer und GAv- 
MANN, 34). 


Tabelle 5. Der Einfluß der Meltau-, Braunrost- und Gelbrostinfektion 
auf das Verhalten der Spaltöffnungen. 
Infiziert: 12. 6.32. Gewächshaustemperatur: 18—20° C. 


























Öffnungsweite um 10 Uhr 
Tag der Infiziert mit 
Sorte Beob- N une Puccini Wetter 
achtung tert Erysiph@ p,ceinia ng 
graminis ;,.,... 
tritici triticina Baad 

1 | Michigan Bronce 14. 6 28 12 2 3 
DEEE sists. 14. 6. 25 22 6 2 Bewölkt 
3 | Strubes Dickkopf 14. 6 18 15 3 5 
1 | Michigan Bronce 15. 6 55 13 2 7 Leichte 
| a ee 50% 15. 6 35 25 3 5 weiBe 
3 | Strubes Dickkopf 15. 6 58 38 3 17 Wolken 
1 | Michigan Bronce 17. 6 25 15 2 15 
FG a eee 17.6 22 24 3 12 Bewölkt 
3 | Strubes Dickkopf . . | 17.6 32 20 2 25 
1 | Michigan Bronce . .| 19.6. 97 93 35 85 
OO ORR SS 19. 6. 98 93 52 78 Klar 
3 | Strubes Dickkopf . . | 19.6 97 87 46 82 
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Diese Feststellungen deuten darauf hin, daB Pilzinfektionen eine 
hemmende Wirkung auf die Spaltéffnungstatigkeit ausiiben kénnen, und 
daß die untersuchten Pilze einen verschieden großen Einfluß haben. 
Außerdem ist zu bemerken, daß die Einwirkungen des Parasiten während 
der ersten 4—6 Tage zum Ausdruck kommen, was in Übereinstimmung 
mit der Auffassung von Fischer und GÄUMANN (34) steht, wonach nach 
dieser Frist eine Abschwächung in der Einwirkung des Parasiten bzw. 
in der Reaktion der Wirtspflanze eintritt. Diese Zeitspanne zur Er- 
langung des Gleichgewichts ist bei den untersuchten Pilzen verschieden 
groß; so brauchen für die Anpassung z. B. die Meltaupflanzen weniger, 
die Braunrostpflanzen längere Zeit, während die Gelbrostpflanzen eine 
Zwischenstelle einnehmen. 

Weitere Untersuchungen zu dieser Frage müssen erst die Bedeutung 
und die näheren Zusammenhänge dieser Erscheinung klarstellen. 


2. Das Stomataverhalten der untersuchten Weizensorten im Feld. 

a) Unterschiede im Spaltöffnungsrhythmus der Sorten. 

In dem vorausgehenden Kapitel wurde die Frage nach dem Einfluß 
der Außenfaktoren, soweit sie mit unseren Versuchen zusammenhängt, 
erörtert. Wir kommen nun zur Beantwortung der zweiten Frage: Gibt 
es Unterschiede im Spaltöffnungsrhythmus zwischen einzelnen Sorten ? 
Diese Frage ist auf Grund unseres wie des von den amerikanischen 
Forschern veröffentlichten Materials zu bejahen. Über das Ausmaß 
solcher Unterschiede unterrichten uns die folgenden Abb. 7—12. Diese 
stellen jeweils die Untersuchungen eines Tages samt den zugehörigen 
Wetterangaben dar. 

In der Darstellung ist auch noch der Tau angeführt, und zwar in der 
Weise, daß es ersichtlich ist, wann er verschwand; dieser Augenblick ist 
von Tag zu Tag verschieden und hängt ab von der Stärke des Taues, 
der Temperatur und Feuchtigkeit der Luft, von der Windstärke usw. 
(vgl. Hıntner, 77; ZATTLER, 187; Prizxpr, 137, u. a.). 

Aus den Abb. 6—11 wird deutlich, daß zwischen den Sorten mehr 
oder minder große Unterschiede im Öffnungsgang der Stomata in den 
ersten Morgenstunden bestehen. Es ist zu bemerken, daß die Sorte 
Chinese 166, und in gleicher Weise auch Chinese 165, sich durch sehr 
langsames und spätes Öffnen auszeichnen. 

Von den 144 untersuchten Sorten öffneten 42 Sorten ihre Stomata 
sehr früh, 45 Sorten früh, 44 Sorten spät und 13 Sorten sehr spät. 

Da die Wiedergabe der Ergebnisse von allen Sorten in diesem Zu- 
sammenhang nicht notwendig erscheint, werden aus Ersparnisgründen 
nur die feldresistenten Sorten aufgeführt (Tabelle 6 und 7). 

Die Ergebnisse der beiden Jahre stimmen fast vollständig überein. 
Nur die Sorte Chinese 166 zeigte im Jahre 1932 eine leichte Verschiebung 
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nach der zeitigen Seite hin. Es sei darauf hingewiesen, daB Chinese 166 
durch spontane Einkreuzung verändert sein kann (vgl. HuBerT, 73). 
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Abb. 10. 7.6. 31. 
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Michigan Bronce 
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Abb. 11. 14.6. 31. | Abb. 12. 19.6. 31. 


Wenn wir die Sorten vom Standpunkt ihres Wasserhaushalts aus 
betrachten, so können wir im großen und ganzen sagen, daß im allge- 
meinen die hygrophyten Sorten ein langsameres Öffnen und niedrigeres 
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Tagesmaximum der Öffnungsweite der Spalten zeigen als die Xerophyten. 
So zeigen z. B. die Sorten Strubes Dickkopf, Kraffts Dickkopf, Hörnings 
Dickkopf, die nach BERKNER (17) in die hygrophyte Gruppe gehören, 
und die mesophyten Sorten Rimpaus Bastard und Strubes General 
v. Stocken ein sehr spätes bzw. spätes Öffnen der Stomata, während die 
Meso-Xerophyten-Sorten Fürst Hatzfeld, Ackermanns Bayernkönig und 
Kraffts Siegerländer die Stomata früh öffnen. Doch gibt es auch einige 
Sorten (Raeckes Dickkopf, Heils Dickkopf), die eine Ausnahme von dieser 
Regel machen. Alle die aus trockenem Klima stammenden Weizensorten 
öffnen im allgemeinen sehr früh ihre Spaltöffnungen; unter diesen sind 
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zu nennen: Buffum, Hopetown, Kharkof, Minhardi, Odessa, Turkey 
und andere. 

b) Das Stomataverhalten von Kreuzungsgenerationen. 

Die Beobachtungen der stomatären Bewegungen bei den Kreuzungs- 
generationen stoBen auf die Schwierigkeit, daB die fiir die Messung der 
Offnungsweite benutzte Methode eine gleichzeitige Beobachtung der 
Stomata einer besonders groBen Anzahl von Nachkommenschaften nicht 
gestattet. Wie schon erwähnt, ist das Vergleichen der Ergebnisse der 
an verschiedenen Tagen untersuchten Nachkommenschaften in den 
meisten Fällen fehlerhaft. Auch die Verwendung einer Standardsorte 
als Vergleichsmittel gibt keinen völlig sicheren Vergleichsmaßstab. 

In den Abb. 13 und 14 werden beispielsweise die Kurven der stoma- 
tären Bewegungen bei Nachkommenschaften in der F,-Generation 
(Winter- und Sommerweizen) graphisch wiedergegeben. Beim Winter- 
weizen wurden die Nachkommen der zwischen Ridit und Strubes General 
v. Stocken, Chinese 166 und Strubes Squarehead vorgenommenen 
Kreuzungen untersucht. Aus Abb. 13 und 14 wird ersichtlich, daß die 
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Variationsspanne bei der ersten Kreuzung mehr auseinandergezogen ist 
als bei der zweiten. Dies ist darauf zurückzuführen, daß bei der ersten 
Kreuzung als Eltern zwei Weizensorten verwendet wurden, die zwei 
Extreme darstellen: bei Ridit öffnen sich die Stomata sehr rasch, bei 
General v. Stocken hingegen spät. Bei der Kreuzung Chinesischer 166 x 
Strubes Squarehead, zwei Sorten mit spätem Öffnungsvorgang, sind die 
Nachkommen in bezug auf das Verhalten der Stomata sehr ähnlich. 

Von den Sommerweizensorten wurden die von der Peragis x Nor- 
mandie-Kreuzung erzielten Nachkommen studiert. Hinsichtlich der 
Stomatabewegungen stellen die Eltern Gegensätze dar: Peragis öffnet 
sehr zeitig und Normandie spät. 

Bei allen diesen Kreuzungen ist das Auftreten der Transgressionen 
auffallend, was darauf hinweist, daß das Verhalten der Stomata, genau 
wie die meisten vererbbaren physiologischen Eigenschaften, durch 
mehrere Faktoren bedingt ist. Einige der Nachkommen dieser Kreuzungen 
öffnen ihre Stomata früher als der zeitigere Elter, andere später als der 
spätere Elter. Über die Einzelheiten des Vererbungsmodus können nur 
umfangreichere Studien Aufschluß geben. 

c) Das Verhalten der untersuchten feldresistenten Weizensorten. 

Bei der Wiedergabe der Ergebnisse (s. Tabelle 6, S. 265, und 7, S. 267 
ist das durchschnittliche Verhalten der Stomata bei klarem Wetter durch 
eine vierteilige Skala: 

1. Sehr früh = vollständig geöffnet vor 6,30 Uhr, 

2. Früh pa io zwischen 6,30 Uhr bis 7 Uhr, 

3. Spat an me zwischen 7—7,30 Uhr, 

4. Sehr spät — u i nach 7,30 Uhr, 
dargestellt, daneben sind die Gelbrostbonitierungen aus dem Gewächs- 
haus und aus dem Feld angeführt. Für die Feldbonitierungen ist in 
bezug auf die Starke des Befalls in den einzelnen Jahren folgende Uber- 
sicht anzugeben: 





Jabr 1924 | 1925 1926 1927 1928 1929 1930 1931 1932 





Gelb- | Stark| Sehr | Sehr |Mäßig| Sehr |Schwach} Sehr |Schwach| Mäßig 





























rost- stark | stark | stark |schwach schwach stark 
befall (Gelb- 

rost- 

jahr) 


Die untersuchten Sorten lassen sich bezüglich ihres Verhaltens gegen 
Gelbrost in folgende vier Gruppen einteilen: 








Gruppe Gewächshaus Feld | Resistenzart 
1 Resistent Resistent Physiologische Resistenz 
2 i Resistent Feldresistenz 
3 Anfällig Zeitweise resistent Bedingte Feldresistenz 
4 i Anfällig Keine Resistenz 
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Wir befassen uns im folgenden mehr mit den feldresistenten Sorten 
unter den Punkten 2 und 3 und es wird hier und da auch einiges über 
die den anderen Gruppen (1 und 3) zugehörigen Sorten erwähnt werden. 

Wie schon eingangs erwähnt, fanden z. B. GASSNER und STRAIB (42), 
Ruporr (146) und IsenBEck (79), daß Sorten, die im Gewächshaus 
anfällig sind, sich im Feld als widerstandsfähig erwiesen haben. 

Auf Grund der Gelbrostbeobachtungen der Pflanzenzuchtstation 
Halle! konnte eine Anzahl von Sorten festgestellt werden, die im Feld 
Resistenz zeigten, während sie sich im Gewächshaus als anfällig erwiesen. 
Ein Teil dieser Sorten hat in allen 9 Jahren im Felde Resistenz gezeigt, 
während ein anderer Teil nur in manchen Jahren Resistenz aufwies. 

a) Die in allen Jahren feldresistenten Weizensorten. Diese Sorten sind 
in Tabelle 6 angeführt. Die Beurteilung des Verhaltens dieser Sorten 
im Felde stützt sich auf die während 9 Jahren gemachten Beob- 
achtungen (1924—1932), in welchen Jahren ein mehr oder minder starker 
(s. S. 264) seit 1929 künstlich unterstützter Rostbefall eingetreten ist. 
Die Feldresistenz dieser Sorten hat sich in allen Jahren, von kleinen 


Tabelle 6. Feldresistente Sorten. 











Ge- 
wächs- 
Feldbonitierung (Infektionsgrad) 
ha À 
Sorte (infok- Sen 
ons- 
typ)* | 1924 | 1925 | 1926 | 1927 | 1929 | 1930 | 1932 
W interweizen: 
1] Criewener 104°. .| 3 1 |2—3)2—3); 1 — | — 0 | Früh 
2| Fürst Hatzfeld 4 12-3| 3 3 |2—3| 3 2 0 | Frih 
3] Hohenheimer 77 .| 4 j2-3/2-3/2-3| 1 — | — 2 | Frih 
4| KrafftsSiegerländer] 4 3 — — | — | — 2 |Frih 
5|Kraffts Dickkopf .| 4 0 — |0—1| — | — |1-2|1-—2] Spät 
6 | Kirsches Stahl. . | 1-3 |1—2| 1 1 1 — | 1 2 Seat 
7 | Rimpaus Bastard . | 4 2 |1—2| 1 |1—2| — |0—1]1—2 
ree 3—4| — | — 0 — 0 0 Sone früh 
9 | General v. Stocken 3 3 2 |3—4| 1 |1-—2|1-—2] Spät 
10 | Struy 3 2 — 2 1 — | — |0—1] Früh 
Sommerweizen : 
11] Grüne Dame . 4 1 |0—1} 1 2 — 2 |1—2] Sehrfrüh 
12 | Hohenheimer 25f. 4 1 — 2 1 — | — 2 | Spat 
13] v. Rümkers Som- 
mer-Dickkopf .| 2—3 |0—1| — 2 — | — | — 0 |Sehrfrüh 
14 | Strubes roter 
Schlaustedter . . | 3—4 |0—1/0—1] 1 1 — | — |2—3] Sehrfrüh 
































1 Für die Überlassung der Feldbonitierungen danke ich Herrn Dr. NICOLAISEN 
und Herrn Dr. IsENBECK verbindlichst. 

* Ein Teil der Gewächshausbonitierungen wurde mir freundlicherweise von Frl. 
Dr. J. BECKER zur Verfügung gestellt; dafür sei auch an dieser Stelle gedankt. 


Planta Bd. 20. 18 
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Schwankungen abgesehen, nicht geändert, sie blieben sogar in den Jahren 
resistent, in denen besonders starker Gelbrostbefall verzeichnet wurde. 

Kirsches Stahl und General v. Stocken wurden bereits von Ruporr (146) 
(Halle), die Sorte Ridit von Isensecx (79) als feldresistent erwähnt. Die Feld- 
resistenz der Sorten Rimpaus Bastard, Strubes General v. Stocken, Grüne Dame, 
Stadlers Weißpelz und v. Rümkers Sommer-Dickkopf, die im Gewächshaus anfällig 
sind, wurde bereits auf Grund einjähriger Beobachtung (1927) von Gasswer und 
STRAIB (42) hervorgehoben. 

Auch ausdenVersuchsergebnissen der Jahre 1921—1928 desVersuchsgutes Probst- 
heida (Institut für Pflanzenbau und Pflanzenzüchtung der Universität Leipzig) 
ist zu entnehmen, daß die Sorten Rimpaus Bastard, Kraffts Siegerländer, Mettes 
Schloßweizen, Kraffts Dickkopf, Carsten V und andere während dieser Periode 
von 8 Jahren durchschnittlich einen hohen Resistenzgrad zeigten. v. KIRCHNER 
(83) berichtet ebenfalls über Feldresistenz der Sorten Hohenheimer 77 und Fürst 
Hatzfeld, die wahrscheinlich identisch sind (Lane, 99, S. 93; vgl. auch v. KırcH- 
NER, 83; GIESEKE, 48). Sie zeigten in Hohenheim in 10 Beobachtungsjahren 
einen geringen Rostbefall, wie von LANG (99) bestätigt wird. Uber die Resistenz 
der Sorte Criewener 104 im Feld (Halle) wurde bereits vor Jahren von MÜLLER 
und Motz (132) berichtet. SCHAFFNIT und Rump (148) weisen auf die Feldresistenz 
folgender Sorten hin: Kraffts Siegerländer, General v. Stocken, Rimpaus Bastard, 

In unseren Versuchen zeigt sich deutlich, daß die Stomata der Sorten 
Rimpaus Bastard, General v. Stocken, Kirsches Stahl, Kraffts Dickkopf 
und andere sich durch ein spätes Öffnen auszeichnen. Dieser Umstand 
könnte zu dem Schluß führen, daß die Feldresistenz dieser Sorten auf 
das Verhalten der Stomata zurückzuführen ist. 

Berücksichtigt man die Dauer des Taues auf den Blättern, so ergibt 
sich, daß der Tau unter normalen Verhältnissen zwischen 7 und 8 Uhr 
morgens verschwand. Manchmal verdunstet der Tau früher, manchmal 
später. Aus den Kurven, die die Bewegungen der Stomata zeigen, wird 
ersichtlich, daß im allgemeinen die Stomata lange vor dem Verschwinden 
des Taues den für das Eindringen der Keimschläuche nötigen Öffnungs- 
grad erreichen. Nach Harr (57) können dann die Keimschläuche der 
Sporen, wenn die Stomata nur eine schmale Öffnung aufweisen — wenn 
auch schwer — in das Blatt eindringen. 

Betrachten wir nun z.B. das Stomataverhalten der am 28. 6. 31 
untersuchten Sorten (Abb. 9, S. 262). An diesem Tage verschwand der 
Tau früher als gewöhnlich, und zwar etwa um 6,40 Uhr. In diesem 
Augenblick sind bei den Sorten Minhardi, Ridit und Michigan Bronce 
die Stomata weit geöffnet, woraus angenommen werden kann, daß die 
Infektion unter günstigen Umständen vor der Verdunstung des Taues 
vor sich gegangen ist. Die Stomata der Sorte Chinese 166 sind in diesem 
Augenblick weniger geöffnet. Obwohl bei dieser Öffnungsweite die Infek- 
tion nicht vollständig verhindert wird, ist die Infektionsmöglichkeit doch 
beschränkt. Die Sorte Chinese 166 würde an jenem Tage eine gewisse 
funktionelle Resistenz zeigen. Betrachtet man dagegen die Abb. 7 und 12, 
so sieht man, daß an manchen Tagen der Tau viel später verdunstete, 
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zu einer Zeit, als die Stomata der Sorte Chinese 166 vollständig oder 
weit geöffnet waren. Unter der Vorausetzung, daß eine Infektion auch 
an solchen Tagen stattfindet, würde die Sorte Chinese 166, obwohl sie 
sich durch ein spätes Öffnen der Stomata auszeichnet, dem Rostbefall 
trotzdem nicht entgehen. Die funktionelle Resistenz stellt mithin eine 
relative Resistenz dar, die z. B. unter den klimatischen Bedingungen von 
Halle nicht zur Auswirkung gelangt. 


Unter den feldresistenten Sorten sind aber auch solche, deren Sto- 
mata sich am Morgen sehr schnell öffnen. Ihre Resistenz kann also auf 
Grund der stomatären Bewegungen überhaupt nicht erklärt werden, vor 
allem gilt dies für die Sorte Ridit. 

ß) Die periodisch feldresistenten Weizensorten. Diese Sorten sind in 
Tabelle 7 wiedergegeben. Einleitend ist zu bemerken, daß die Feld- 
resistenz dieser Sorten nicht auf eine Ungleichmäßigkeit des Rostauf- 
tretens zurückgeführt werden kann. Diese Sorten befanden sich in 


Tabelle 7. Bedingt feldresistente Sorten. 











Ge- 
wäohs- 
on (bans ; Feldbonitierung (Infektionsgrad) stoma ta 
tions- 
typ) 1924 | 1925 | 1926 | 1927 | 1929 | 1930 | 1932 
Winterweizen: 

1 | Hôrnings Dickkopf} 4 |3—4| — | — | — | 5 0 2 | Spat 

2| Heils Dickkopf. .| 4 |4—5| 4 3 12—314—5! 2 2 | Frih 

3 | Lembkes Obotriten] 4 |3—4|4—5/ 4 2 — | — 1 |Früh 

4| Mahndorfer Dick- 

TR ae 4 |1-213-—4| 4 3 — 1 1 |Früh 
5| Panzer IT... .| 3—4] 1 — 2 13—4| — | — 1 |Früh 
6| Raeckes Dickkopf 2 |3—4/3—4] 3 En 1 2 | Sebrfrih 
7| Salzmünder Stan- 

Ga FOR 4 2 12-3] 3 2 4 |0—1]1—2| Früh 
8] Strubes Dickkopf | 4 3 a 4 13—4| — | 2 1 | Spat 

Sommerweizen: 

9] Blaue Dame. . .| 4 — | — |3—4] 3 — | — | 3 Spat 
10] Kinney ..... 4 |2—3) — | — 2 — | — |3—4|] Frih 
11] Kota C. J.5878 .| 4 |2—3/4—5| 3 1 3 3 2 | Spat 
































einzelnen Jahren im ganzen Zuchtgarten auf mehreren Parzellen ver- 
streut, genau wie die immer feldanfällig gebliebenen Sorten, mit denen 
sie öfters in unmittelbarer Nachbarschaft standen. Die Befallsnote dieser 
Sorten stellt also nicht die Befallsstärke einer einzigen Parzelle dar, 
sondern einen Durchschnitt der Bonitierungen, die bei allen auf den 
ganzen Zuchtgarten verteilten Parzellen einer und derselben Weizensorte 
vorgenommen wurde. So fand sich z. B. die Sorte Heils Dickkopf im 
Jahre 1926 auf mehreren zerstreut liegenden Parzellen im Zuchtgarten, 
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die fast gleichen Befall zeigten. Diese Sorte blieb in diesem Jahre resi- 
stent, auch wenn sie sich z. B. zweimal dicht neben White Odessa 2308, 
der vollständig befallen war (5), befand. Gleichfalls blieb die Sorte 
Strubes Dickkopf, die in den Jahren 1925, 1926, 1927 recht stark befallen 
wurde, im Jahre 1932, selbst als sie sich dicht neben der hoch befallenen 
Michigan Bronce befand, trotzdem fast ganz frei von Rost (0—1). 

Um ein noch besseres Beispiel zu nennen, sei hier das Verhalten 
der Sorte Hörnings Dickkopf im Jahre 1932 erwähnt. Sie befand sich 
auf vielen Parzellen des Zuchtgartens und zeigte überall die gleiche 
Resistenz. Sie blieb resistent, auch wenn sie in einem besonderen Beet 
lag, in welchem die Indikatorsorte Michigan Bronce nach je zwei Sorten 
dazwischengepflanzt war. Michigan Bronce zeigte auf allen Parzellen 
den gleichen hohen Befall (5). 

Es ergibt sich nun die Frage, worauf die Resistenz solcher Sorten 
in diesen Jahren zurückzuführen ist. Auf Grund der Untersuchungen 
des Gelbrostes, die alljährlich nach der üblichen Methode durchgeführt 
wurden, dürfen wir annehmen, daß während der ganzen Zeit die Zu- 
sammensetzung der Gelbrostpopulation im Feld nicht wesentlich ge- 
schwankt hat. Im Jahre 1932 wurde für die künstliche Feldinfektion 
ein Sporenmaterial benutzt, das aus einem Gemisch verschiedener Her- 
künfte bestand (vgl. HuBERT, 73; S. 4). 

Berücksichtigt man das Verhalten der Stomata, so ergibt sich, 
daß einige „bedingt resistente“ Sorten sich wirklich durch ein spätes 
Öffnen der Stomata kennzeichnen (Hörnings Dickkopf, Strubes Dick- 
kopf und andere). Die Stomata der anderen öffnen sich hingegen sehr 
schnell (Raeckes Dickkopf, Panzer II und andere). Man könnte an- 
nehmen, daß die Bewegungen der Stomata die Ursache für die Resistenz 
der ersteren Sorten sind. Aus den vorhergehenden Erörterungen über 
die Tauverhältnisse, die sich auch auf diese Sortengruppe anwenden 
lassen, geht hervor, daß in beiden Beobachtungsjahren während der 
Hauptinfektionszeit Tage mit lang andauernder Taubedeckung in ge- 
nügender Zahl vorhanden waren. Dies ist auch für die früheren Jahre 
wahrscheinlich. Da auch eine Reihe von feldresistenten Sorten ihre 
Stomata früh öffnen, so finden wir auch für den Rostbefall der zeitweise 
feldresistenten Sorten keine genügende Erklärung auf Grund des Spalt- 
öffnungsrhythmus. 

y) Die Kreuzungsgenerationen. Was das Verhalten der Kreuzungs- 
generationen anlangt, so kann zwischen dem Verhalten der Stomata und 
der Resistenz im Feld ein Zusammenhang ebenfalls nicht hergestellt 
werden. Neun untersuchte Bastarde, die aus der Kreuzung von Chinese 
166 x Strubes Squarehead entstanden, haben im Freiland die gleiche 
Resistenz, obwohl sie in bezug auf das Öffnen der Stomata sehr große 
Unterschiede zeigen. Das gleiche gilt auch für einige untersuchte 
Nachkommen von Ridit x General v. Stocken. Bei einigen Kreuzungs- 
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produkten der Sommerweizensorten Peragis x Normandie scheint es fast, 
als bestände zwischen dem Stomataverhalten und der Feldresistenz ein 
gewisser Zusammenhang. Dieser Umstand kann bei der geringen Zahl 
von untersuchten Nachkommenschaften auf den Zufall zurückgeführt 
werden. Die Resistenz dieser Bastarde kann physiologisch bedingt und 
von der Sorte Normandie vererbt sein. 


3. Das Verhalten der untersuchten gelbrostresistenten Sorten gegen Braunrost 
im Feld. 

Ein indirektes Mittel, um zu erkennen, ob die untersuchten Sorten, 
insbesondere diejenigen mit physiologischer Resistenz, gegen Gelbrost 
(z. B. Chinese 166 und 165 und andere) „funktionelle Resistenz‘ zeigen 
oder nicht, liegt in der Beobachtung ihres Verhaltens im Feld gegen 
Puccinia triticina. Betreffs des Infektionsvorganges dürfen wir voraus- 
setzen, daß im Infektionsvorgang zwischen Braunrost und Gelbrost keine 
großen Unterschiede bestehen. Auch hier wird die Infektion nur in den 
frühen Morgenstunden nach dem Öffnen der Stomata vor sich gehen 
können. Die morphologischen Unterschiede zwischen den Hyphen der 
beiden Rostarten (die Hyphe des Gelbrostes zeichnet sich durch besondere 
Dicke aus; vgl. MARRYAT, 113; ARLAND, 11) scheinen die Infektion nicht 
zu beeinträchtigen. 

Nun waren alle Sorten in den Jahren 1926, 1928, 1931, in denen 
starker Braunrostbefall auftrat, vollständig befallen, und es ließ sich kein 
Unterschied zwischen früh- und spätöffnenden Sorten feststellen. Der 
Umstand, daß die physiologisch gegen Gelbrost resistente Sorte Chinese 
166 im Feld der Braunrostinfektion gegenüber sehr anfällig ist, kann z. B. 
als Beweis dafür dienen, daß das späte Öffnen der Stomata dieser Sorte 
gar nicht als Schutz gegen das Eindringen von Rostpilzen wirksam ist. 
Gleiches gilt auch für alle anderen gegen Gelbrost physiologisch resi- 
stenten Sorten, die ihre Stomata langsam öffnen. 


4. Die Verlängerung der Dauer des Taues. 

Um einwandfrei festzustellen, ob tatsächlich das späte Öffnen der 
Stomata der resistenten Sorten in den Freilandverhältnissen die Rost- 
infektion verhindert, wurde das von PETERSEN (136) angewandte Ver- 
fahren gebraucht. Es wurde die Dauer des Taues am Morgen durch 
Besprengen der Blätter mit Wasser verlängert. Die resistenten Sorten | 
wurden im Laufe des Juni (1931) mit einer feinen Obstbaumspritze be- 
spritzt. Da angenommen werden konnte, daß die Verlängerung der 
Dauer des Taues, selbst bei Wiederholungen, deshalb keinen Erfolg 
brachte, weil an den betreffenden Tagen sich keine Rostsporen auf den 
Blättern befanden, wurde das Verfahren folgendermaßen geändert: Die 
Besprengung wurde um 20 Uhr vorgenommen, und zwar nicht mit 
reinem Wasser, sondern mit einer Sporenaufschwemmung, um das 
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Vorhandensein der Sporen auf den Blättern zu sichern. Diese konnten 
die Nacht über keimen und morgens, von der Feuchtigkeit auf den 
Blättern, die länger dauerte als gewöhnlich der Tau, geschützt, in die 
Pflanze eindringen. Diese Versuche führten auch zu dem Ergebnis, daß 
die Sorten ihre Resistenz behielten. 


Auch künstliche Feldinfektionen nach der von ISENBECK (79) und 
Hvserr (72) benutzten Methode führten zu gleichem Ergebnis. 


Aus obigen Ausführungen kann der Schluß gezogen werden, daß die 
Feldresistenz der untersuchten Sorten nicht auf das Verhalten der Stomata 
zurückzuführen ist. Daß die Keimschläuche in die Blätter nach künst- 
licher Infektion eingedrungen sind, wird durch die Flecken, die in großer 
Anzahl auf der Oberfläche der Blätter auftreten, bewiesen. Neben diesen 
befanden sich bei manchen feldresistenten Sorten sehr kleine und einzeln 
verstreute Pustelhäufchen, wie sie auch nach einer natürlichen Feld- 
infektion bei diesen Sorten sichtbar werden. Bei anderen feldresistenten 
Sorten sind aber nur mehr oder weniger .ausgebreitete streifenförmige 
Flecken zu finden. 


IV. Anatomisch-morphologische Eigenschaften der Sorten in ihrer 
Beziehung zur Feldresistenz. 

Es konnte gezeigt werden, daß das Verhalten der Stomata der unter- 
suchten Sorten für die Resistenz nicht verantwortlich gemacht werden 
kann. Eine andere Möglichkeit zur Erklärung der Feldresistenz kann 
in den anatomisch -morphologischen Eigenschaften der älteren Pflanze 
vermutet werden. 


In der Literatur findet man viele Spekulationen, die sich auf die 
Resistenz der Sorten im Feld beziehen. Coos (25) stellt 1892 die ,,mecha- 
nische Theorie“ auf, indem er die Resistenz gegen Rost auf Grund ana- 
tomisch-morphologischer Eigenschaften erklären will (z.B. Dicke der 
Cuticula, Wachsüberzug der Oberhaut, Anzahl und Größe der Spalt- 
öffnungen, Anzahl der Blatthaare, Zähigkeit der Blätter und anderes). 
Seine Ansichten wurden hierauf von mehreren Forschern zum Teil 
bestätigt (FARRER, 33; HrrcHock und CARLETON, 68, u.a.). Eine andere 
Reihe eingehender Untersuchungen, darunter die Arbeiten von WARD 
(180), Burren (18), Erıksson und HENNING (31), VAvILOV (176), Lrr- 
VINOW (103), SCHRÖDER (156), v. KIRCHNER (83) u.a. führen dagegen 
zu dem Ergebnis, daß kein Zusammenhang zwischen den morphologisch- 
anatomischen Eigenschaften der Pflanze und der Resistenz dem Rost 
gegenüber besteht. Die mechanische Theorie wurde daher außer acht 
gelassen und bis 1924 nicht mehr erwähnt. Hursn (74) erörterte sie 
wieder, jedoch auf anderer Grundlage. Hurs# ist der Ansicht, daß nicht die 
von Coss und anderen hervorgehobenen morphologischen Eigenschaften 
eine Resistenz bedingen, sondern daß die morphologische Resistenz 
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auf die Ausbreitung und Verteilung der unempfindlichen Gewebe (skler- 
enchymatische Gewebe) derWeizenpflanze zurückzuführen ist. Die neuesten 
Untersuchungen von HART (58) bestätigen die von Huesx aufgestellte 
Theorie. Da große Unterschiede in der Verteilung von Sklerenchym und 
Collenchym nur in den Halmen bestehen, kommen diese Ableitungen 
hauptsächlich für die Resistenz gegen Puccinia graminis (Halmrost) in 
Frage. Für die anderen Rostarten ist sie von geringerer Bedeutung, da, 
wie auch HART (58) feststellte, die anatomische Struktur der Blätter 
von Sorte zu Sorte wenig variiert. 


I. Die Anzahl und Größe der Spaltöffnungen. 

Nach Coos (25) u.a. würden die Anzahl und Größe der Spaltöff- 
nungen das Verhalten dem Rost gegenüber bedingen. Eriksson und 
Henning (31), Warp (180), Brrren (18), SCHRÖDER (156) u. a. dagegen 
finden keine Beziehungen zwischen diesen. 

In Tabelle 8 wurden die eigenen Ergebnisse über die Anzahl der 
Stomata von einigen untersuchten Sorten wiedergegeben. 

Sie stellen die Durchschnittswerte je 1 qmm dar, die von zehn Pflanzen jeder 
Weizensorte, gemessen am ersten, zweiten und dritten Blatt des Haupthalmes 
(numeriert von oben; vgl. auch ScHEIBE, 150; ARLAND, 11; Mauz, 114, u.a.), 
gewonnen wurden. Von jedem Blatt wurden neun Gesichtsfelder beobachtet, je 
drei von der Basis, von der Mitte und von der Spitze, um ein der Wirklichkeit 
nahes Mittel zu bekommen, da die Anzahl der Stomata nicht auf der ganzen Ober- 
fläche des Blattes gleich ist (Weıss, 183; EcKERSON, 30; Heuser, 63; Kaiser, 81; 
Baranow, 14; CHRISTENSEN-WENIGER, 24), sondern, wie aus der Tabelle 9 hervor- 
geht, von der Basis nach der Spitze hin abnimmt (vgl. auch LORENZEN, 110; 
SCHEIBE, 150; KıssEr, 85). 























Tabelle 8. 
Sorte 1. Blatt 2. Blatt von oben 3. Blatt 
1 | Rimpaus Bastard . . . 59,07 + 1,2 48,02 + 0,9 39,07 + 1,0 
2 | General v. Stocken . . 52,94 + 0,8 51,55 + 0,7 36,16 + 0,6 
3 | Ackermanns Bayernkönig | 56,57 + 1,1 45,13 + 0,8 36,84 + 1,3 
ET ER Sere Pe: 47,61 + 0,8 33,16 + 1,0 32,65 + 0,9 
5 | Michigan Bronce . . . 51,10 + 0,9 41,47 + 0,8 37,05 + 0,7 


Es wurde ebenfalls darauf Wert gelegt, die Gesichtsfelder des jeweiligen Blatt- 
teils nicht nur der Länge, sondern auch der Breite des Blattes nach zu beobachten. 
Wie aus folgender Ubersicht zu ersehen ist, schwankt die Spaltenzahl in der 
Breitenrichtung von einem Gesichtsfeld zum 


Blattrand Mittelnerv Blattrand 
Anzahl der Spaltôffnungen: 53 52 51 47 50 53 52 53 53 45 61 57 56 60 


anderen. Beim Zustandekommen dieser Ubersicht wurden die Gesichtsfelder vom 
Mittelnerv ausgehend nebeneinandergereiht und in derselben Reihenfolge auch die 
Spaltöffnungszahl einzelner Gesichtsfelder wiedergegeben. Die Messungen wurden 
bei Strubes Dickkopf am Mittelstück des obersten Blattes vorgenommen. 

Wie aus Tabelle 9 zu ersehen ist, nimmt die Spaltöffnungszahl je Flächen- 
einheit mit der Insertionshöhe des Blattes zu (vgl. auch HEuser, 62; SCHEIBE, 150; 
GIEREN, 47; BOEKHOLT, 19, u. a.). 
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Tabelle 9. 
1. Blatt (von oben) 2. Blatt (von oben) 
Spitze Mitte Basis Spitze Mitte Basis 
JANETZKIS 
frühere 
Kreuzung [58,75-+0,9 |54,44+ 1,0 |52,76-+-0,8 150,52-+ 1,1 | 46,37+0,7 |39,80+1,0 


Vergleicht man nun die Anzahl der Spaltéffnungen bei den unter- 
suchten Sorten, so kann man zwischen diesen und der Feldresistenz gegen 
Rost keine Parallele finden. 

In bezug auf die Größe der Stomata wurden keine mikroskopischen 
Messungen vorgenommen. Nach dem schätzungsweise mit dem Mikro- 
skop gemachten Beobachtungen besteht ebenfalls kein Zusammenhang 
zwischen der Feldresistenz und der GréBe der Stomata. 

Auch die Dicke der Cuticula (Cops, 25) oder die Anzahl der Blatt- 
härchen oder schließlich die Zähigkeit des Blattes (Cops, 25; Hrronock 
und CaRLETON, 68) lassen nichts betreffs der Resistenz der Sorten erkennen. 

Nach Cops (25) und HrrcHock und CARLETON (68) sind die Sorten 
mit geraden, steifen Blättern im Felde gegen Rost resistenter. Dieser 
Umstand ist für unsere Sorten gleichfalls unbedeutend. Die Sorte Min- 
hardi z. B., die sich durch kurze, steife und gerade Blätter auszeichnet, 
wird im Freiland nicht vom Gelbrostbefall verschont, während andere 
Sorten, wie z.B. Kraffts Dickkopf, Rimpaus Bastard und andere mit 
großen, nach unten hängenden Blättern sich trotzdem resistent zeigen. 

Schließlich kann auch nicht die Anzahl der Haare über die Resistenz 
der untersuchten Sorten Aufschluß geben. Die Unterschiede in der 
Behaarung der Sorten Michigan Bronce und Ridit sind z. B. nicht so 
groß, als daß dieser Eigentümlichkeit irgendwelche Bedeutung beigelegt 
werden könnte. 

2. Der Wachsüberzug. 

Coss (25) glaubt ferner, daß auch das Vorhandensein und die Dicke 
der Wachsschicht den Rostbefall verhindere. Auch Ruporr (146) ver- 
sucht, die Feldresistenz der Sorte Kirsches Stahl auf den besonders 
starken Wachsüberzug zurückzuführen. 

Es steht fest, daß der Wachsüberzug das Gelingen der im Gewächs- 
haus gemachten Infektionen erschwert (vgl. MELCHERS, 122; GASSNER 
und STRAIB, 40; Ruporr, 146; ALLISON und ISENBECK, 7). Dieser scheint 
aber im Feld keine bedeutende Rolle zu spielen. So konnte z. B. im 
Zuchtgarten der Pflanzenzuchtstation Halle in den Jahren 1931 und 
1932 beobachtet werden, daß, obwohl die Winterweizensorten sich unter- 
einander in bezug auf Vorhandensein und Dicke des Wachsüberzuges 
stark unterscheiden, zwischen diesen Unterschieden und der Rostresistenz 
kein Zusammenhang besteht. 
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Dagegen übt die Wachsschicht auf die Stärke der Betauung einen 
bedeutenden Einfluß aus, wie deutlich beobachtet werden konnte. 

Es wird noch später gezeigt werden, daß feldresistente Sorten, die 
künstlich infiziert worden waren, nicht befallen wurden, obwohl die 
Wachsschicht durch das Abreibeverfahren entfernt worden war. 


Es kann weiterhin mit großer Wahrscheinlichkeit gesagt werden, daß 
auch andere anatomisch-morphologische Eigenschaften des Blattes, wie 
z. B. die Epidermisdicke, Gefäßbündeldichte usw. für die Erklärung der 
Feldresistenz nicht herangezogen werden können. So fand ScHRÖDER (156) 
in dieser Hinsicht keine Unterschiede zwischen resistenten und anfälligen 
Sorten. 

Einen anderen Beweis dafür, daß die untersuchten Sorten dem Befall 
nicht durch die Wachsschicht oder eine andere anatomisch-morpho- 
logische Eigenschaft entgehen, bietet auch die Beobachtung, daß nach 
einer natürlichen oder künstlichen Infektion auf Sorten mit starker 
Wachsschicht Flecken entstehen. Daraus geht hervor, daß eine Infektion 
zwar stattgefunden hat, die Entwicklung des Pilzes im Innern der Pflanze 
und die Pustelbildung jedoch verhindert wurden. Manche dieser Sorten 
haben tatsächlich hier und da auf den Blättern wenige kleine Pusteln. 

Aus den obigen Ausführungen ist also ersichtlich, daß keine ana- 
tomisch-morphologische Eigenschaft der Pflanzen für die Erklärung der 
Feldresistenz der untersuchten Sorten herangezogen werden kann. Die 
Ursache für die Feldresistenz scheint also in dem Zellplasma zu liegen und 
wird vielleicht durch diejenigen Faktoren bedingt, die eine Verschiebung 
der physiologischen Resistenz hervorrufen können. 


V. Feldresistenz und Temperaturverlauf. 

Es bieten also „funktionelle Resistenz‘ und ,,morphologische Resi- 
stenz‘‘ keine hinreichende Erklärung für das Verhalten der feldresistenten 
Weizensorten, die als Keimlinge gegen Puccinia glumarum anfällig sind. 
Unter Beibehaltung der drei eingangs erwähnten Resistenztypen bleibt 
somit als einzige Erklärungsmöglichkeit für die Feldresistenz die An- 
nahme, daß die physiologische Resistenz in den Feldpflanzen erhöht ist, 
sei es durch eine Zunahme der Resistenz mit dem Alter aus inneren 
Gründen, sei es infolge der so wesentlich anderen Außenbedingungen, 
unter denen der Rost ältere Pflanzen im Feld infizieren muß. 

Über die Veränderung der Resistenz gegen Rostpilze mit zunehmendem 
Alter der Weizenpflanze liegen in der Literatur eingehende Feldbeob- 
achtungen von GASSNER (40) vor, ferner Experimentaluntersuchungen 
von Ruporr (153), SCHEIBE (151) u.a. Während z. B. KLEBAHN (86) 
fand, daß Aecidio- und Uredosporen ausgewachsene Blätter ebensogut 
infizieren können wie jüngere, fügt doch GASSNER (38) hinzu, daß aus- 
gewachsene Pflanzenteile nur dann mit Erfolg infiziert werden können, 
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wenn sie ein gewisses Altersstadium noch nicht iiberschritten haben. 
SCHEIBE (151) stellte zwar fest, daß hoch resistente und hoch anfällige 
Weizensorten gleiche Resistenz in allen Altersstadien zeigen, jedoch die 
schwach resistenten Sorten mit zunehmendem Alter eine Zunahme der 
Resistenz erfahren, was in Übereinstimmung mit früheren in bezug auf 
Vererbung von Resistenz gegen Braunrost durchgeführten Kreuzungs- 
untersuchungen von Mains, LEIGHTY und Jounston (112) steht. 

GOULDEN, NEATBY und WELsx (50), Nzatsy und GouLDEN (133), 
GOoULDEN (51) und GouLDEN, Newron und Brown (52) stellten fest, 
daß die Resistenz ausgewachsener Pflanzen gegen Puccinia graminis 
tritici [GOULDEN (51): mature plant resistance] erblich unabhängig von 
deren physiologischer Resistenz im Keimlingsstadium ist, d.h. daß es 
sich hierbei um einen anderen Resistenztyp handelt. 

Nach Fertigstellung des Manuskriptes erhielten wir Kenntnis von 
der Arbeit von GASSNER (46) über seine neueren Beobachtungen nach 
der Methode der kontinuierlichen Aussaat. Die Ergebnisse scheinen eine 
Veränderlichkeit der Resistenz aus inneren Ursachen festzulegen. 

Beim Gelbrost (Puccinia glumarum) deutet die streifenförmige An- 
ordnung der Pusteln auf älteren Blättern auf eine Beeinflussung des 
Rostbildes durch die morphologische Struktur des Blattes. Es bestehen 
also zwischen den Keimpflanzen und ausgewachsenen Pflanzen gewisse 
Unterschiede. Durch diese Unterschiede ist jedoch eine nennenswerte 
Resistenzerhöhung nicht bedingt. So stellte z. B. Ruporr (146) in seinen 
eingehenden Untersuchungen fest, daß dieselben Sorten in allen Ent- 
wicklungsstadien gleiche Resistenz zeigen. 

Die folgenden Beobachtungen der Pflanzenzuchtstation und die zuge- 
hörigen unveröffentlichten Versuche von J. BECKER mit der Sorte Ridit 
sprechen nun gegen die Annahme einer aus inneren Gründen erfolgten 
Zunahme der Resistenz mit dem Alter. Es gelingen nämlich einerseits 
im Freiland bei kühlem Wetter künstliche Infektionen der Riditpflanzen 
im Alter vor dem Schossen, andererseits konnten unter geeigneten Be- 
dingungen im Gewächshaus sogar kurz vor und nach dem Schossen 
stehende Riditpflanzen stark mit Gelbrost infiziert werden. 

Auf Grund dieser Beobachtungen kommen wir zu der Auffassung, 
daß die Unterschiede zwischen der physiologischen Resistenz in der 
Jugend und im Alter mindestens teilweise auf äußeren Einflüssen beruhen. 
Die Bedingungen, unter denen ältere Pflanzen im Feld natürlich infiziert 
werden, vor allem die wesentlich höheren Temperaturen, beeinflussen 
die Resistenz, so wie es GASSNER und STRAIB (42), STRAIB (170) und 
ApPEL (9) bei Gelbrost für Keimlinge nachgewiesen haben. Freilich sind 
es auch hier nur bestimmte Sorten, die diese Reaktion zeigen, so daß 
wir ein Zusammenwirken sorteneigentümlicher innerer ,,plasmatischer‘ 
Eigenschaften mit ,,auslisenden“ Außenfaktoren annehmen müssen. 
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Für ein näheres Studium dieser Erscheinung werden anschlieBend 
an die genannten Untersuchungen einige Versuche über den Temperatur- 
einfluB angesetzt. 

I. Gewächshausversuche. 

Hierzu wurden die wichtigsten feldresistenten Winterweizensorten 
verwendet, dann eine Sorte als Vertreter der periodisch feldresistenten 
Sorten. Als Kontrolle diente die bei allen Temperaturen zwischen + 5 
bis + 28°C hoch anfällige Sorte Michigan Bronce (Tabelle 10). 














Tabelle 10. 
Resistenz 
Sorte 

Im Gewächshaus Im Feld 
1 Rimpaus Bastard .. . Anfällig Resistent 
2 General v. Stocken . . Anfällig Resistent 
BB. ne 6 Tr Anfällig Resistent 
4 Kraffts Dickkopf = Anfälli Resistent 
5 | Hörnings Dickkopf. . . Anfällig Periodisch resistent 
6 Michigan Bronce. . . . Anfällig Hoch anfällig 








Die Weizenpflanzen wurden im Keimlingsstadium infiziert. In 
Tabelle 11 sind die mit der Sorte Hörnings Dickkopf durchgeführten 
Temperaturversuche wiedergegeben. Diese Sorte ist im allgemeinen im 
Gewächshaus als hoch anfällig bekannt [Infektionstyp 4 (s. Ruporr, 146; 
BECKER, 15; ALLISON und ISENBECK, 7; ISENBECK, 79; HUBERT, 73)]. 


Nach den Untersuchun- is . : 
GASSNER d Tabelle 11. Der Einfluß der Temperatur au 

à. hing La blieb Ras die Gelbrostanfälligkeit der Winterweizen- 
ae ( 3 es h “EM sorte Hôrnings Dickkopf. 

2; = ea en Infektion am 18. 5. 32. 
bei allen angewandten 

2 

Temperaturen (8—22°C) kammer- | nei folgenden| Bei 18—20°C |Intektions- 
hoch anfällig. Sie zeigte von 42-26°C Kr > gehalten typus 
trotzdem im Jahre 1932 — 





Bei Feucht- 
kammer- 














im Zuchtgarten der Pflan- 2 Tage 22289 C 12 Tage 1—2 
zenzuchtstation Halle 2 Tage pes» 14 Tage 
einegewisseFeldresistenz. 2 Tage | 20—24°C | 12 Tage 2—3 


Wie aus Tabelle 11 her- 
vorgeht, zeigt auch diese Sorte eine Verschiebung der Anfälligkeit nach 
der resistenten Seite unter dem Einfluß der erhöhten Temperaturen. 
Die Ergebnisse dieser Versuche legen nahe, daB die Resistenz, die 
diese Sorte in manchen Jahren im Feld zeigt, als Temperatureinflu8 zu 
erklaren ist. 
In Tabelle 12 sind weiter die Versuchsergebnisse mit de: Sorte Kraffts 
Dickkopf angefiihrt. Obwohl diese Sorte gegen die Gelbrostherkunft 
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Halle im Gewächshaus eine hohe Anfälligkeit zeigt (Typ 4), blieb sie 
trotzdem im Zuchtgarten immer resistent. 

Bei diesem Temperaturversuch wurden — um den Einfluß der Tem- 
peratur unter natiirlichen Umständen zu beobachten — einige Serien 
fiir einen Teil der Inkubationsperiode ins Freie gestellt. Es wurde dabei 


Tabelle 12. Versuch mit verschiedenen Temperaturen während der 











Inkubationsperiode. 
Versuchssorte: Kraffts Dickkopf. Infektionstag: 11. 6. 32 
Temperatur 
Feucht- Infektions- 
kammer [bei 18—20°C| bei 10°C | im Freien | bei 10°C [bei 18—20°C typ 
Tage Tage Tage Tage Tage 
8—10°C — 18 = _- 4 
= 1 15 - 1—3 
— 3 14 == -- 3—4 
— — 16 — - 0(— 1) 
-- — 1 17 - 3—4 
— — 3 15 _ 1—3 
14 — == - - 4 
3 — 11 - - 3—4 
= — 1 13 3 
18—20° C 13 = == = -- 4 
1 — 12 - - 0—1 
3 — 10 - -- 3 
— — 13 -— 0—1 
—- — 1 —- 12 3—t 
— — 3 == 10 1—2 
= 18 - -— 4 
> 3 12 - 1—2 
— -- 1 17 - 3—4 
20—25° C 13 — == -- - 3 
— — 13 - - 0 
18 —- 3 
= +4 1 12 2—3 
1 = 12 - - O(— 1) 
3 — 10 1—2 




















darauf gesehen, daB diese Pflanzen sich in den bestmôglichsten Wachs- 
tumsbedingungen befanden, damit keine anderen äuBeren Faktoren im 
Laufe des Versuches eine Stérung hervorrufen konnten. Es wurde 
besonders darauf geachtet, daß die Töpfe immer feucht waren, damit ein 
eventuelles Austrockenen der Erde das Ergebnis nicht verfälschen konnte 
(vgl. Vox, 177). Die in dieser Zeit registrierten Temperaturen sind in 
Tabelle 13 wiedergegeben. Nach dieser Tabelle wurden nicht allzu hohe 
Temperaturen verzeichnet. Trotzdem waren diese tagsüber höher als die 
im Gewächshause, so daß dadurch die Anfälligkeit der Sorte Kraffts Dick- 
kopf stark verschoben werden konnte. In diesem Versuch ist (wie im 
vorigen, vgl. Tabelle 11) der Einfluß der erhöhten Temperatur in der 
Feuchtkammer hervorzuheben. 
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Vorliegender Temperaturversuch bestätigt auch die von BECKER (15) 
gemachte Feststellung, daß der Einfluß der Temperatur an den ersten 
Tagen der Inkubationsperiode stärker zum Ausdruck kommt. 

Ein anderer Tempe- 


raturversuch wurde mit Tabelle 13. Temperatur im Freien während 
vier Winterweizensorten 4er in Tabelle 12 und 14 wiedergegebenen 














durchgeführt(Tabelle14). Baseman. 

Die empfindlichste Sorte mn mm £C 
scheint Ridit zu sein, die = ER ET 
in der Tat im Freiland die Ze =: na es 
höchste Resistenz zeigt 13.6.32] 25,4 10,9 36,5 9,1 
Gallo Danettogt Hebe] 28 | He | Be | 
Rimpaus Bastard, bei j6.6.32| 20,7 9.7 39,1 10,1 
dem die Verschiebung 17.6.32 | 20,8 7,0 36,5 4,6 
der Anfälligkeit infolge 19°§°35| 197 | 119 | 277 | 114 
der Temperatur nach der 90. 6,32] 21,0 8,8 | 33,2 6,4 
resistenten Seite hin we- 21. 6. 32 18,8 9,5 32,3 8,2 
niger stark erfolgte. Unter > 2 = = 22 a 2 
den vier Sorten käme 2.6.32| 19,1 11,0 34,0 10,1 
diese, ihrer Resistenz 25.6.32| 20,6 10,9 32,0 10,8 
mah, mae abo ws Sen] 35 | He | BI | He 
fort nach Ridit. Weniger 28.6.32 | 29,8 13,7 37,4 11,5 
empfindlich ist General + + = a rt = 
v. Stocken, der im Frei- 1.7.32] 30,7 14,7 36,6 13,7 
land auch weniger resi- 2.7.32 23,6 16,1 41,3 9,6 
stent erscheint als die vor- : 4 = my ay ar m 
hergehende Sorte. Michi- 5.7.32] 28,0 12.5 36.7 113 














gan Bronce schließlich 

zeigt unter dem Einfluß der Temperatur gar keine Verschiebung des 
Befallstyps. Dieser Umstand stimmt mit dem Verhalten im Feld voll- 
kommen überein, seine große Anfälligkeit ist bereits bekannt (vgl. 
ERIKSSON und HENNING, 31; BIFFEN, 18; v. KIRCHNER, 83; Lane, 99; 
IsENBECK, 79; HUBERT, 72). Sie bleibt auch noch bei Temperaturen 
bestehen, bei denen sich auf den meisten anderen Sorten Gelbrost nicht 
mehr ausbreitet (vgl. ISENBECK, 79, S. 86). 

Obige Versuche wurden mit Keimlingspflanzen durchgeführt. In 
Anbetracht der im Freiland beobachteten Resistenz der Sorte Ridit und — 
der negativen Ergebnisse der Versuche, diese Sorte im Freiland künst- 
lich zu infizieren (ISENBECK, 79), war man anfangs der Meinung, 
diese Sorte habe die von den Amerikanern sog. „mature plant resi- 
stance‘. Bisher unveröffentlichte Versuche von J. BECKER? zeigten die 

1 Für die Überlassung dieser meteorologischen Daten danke ich Herrn Prof. 
Dr. P. HoLDEFLEISS ergebenst. 

2 Ich danke Frl. Dr. J. BECKER auch an dieser Stelle für die freundliche Mit- 
teilung dieser Ergebnisse. 
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Tabelle 14. Infektionsversuch mit verschiedenen Temperaturen 
während der Inkubationsperiode. 
Infektionsdatum: 20. 6. 32. 











Temperatur 
Sorte Feuc bei 10°C | im Freien |bei 18—20°c| Infektions- 
(2 De loue | cide i © 
Tage Tage Tage 
General v. Stocken 18—20 a En. 14 er 
18—20 18 ai < 3_4 
18—20 =. 3 10 3 
20—25 = 14 3 
20—25 18 2 er 3 
= = 3 10 2-3 
8—10 18 = 27: 34 
Rimpaus Bastard 18—20 = = 14 4 
18—20 18 Fu rz 4 
18—20 sl 3 10 3 
. oa wi 14 3—4 
20—25 18 ea! pals 3 
2 + 3 10 2 
8—10 18 = be 4 
Ridit 18—20 wad rs 14 2-3 
18—20 18 2 nn 34 
18—20 = : 3 10 0(— 1) 
20—25 — — 14 1 
20—25 18 ds = 9-3 
51:2 3 10 | o%(—1) 
8—10 18 — = 3-4 
Michigan Bronce 8—20 u Zi 14 ‘ 
8—20 18 — =. 4 
20—25 27 — 14 4 
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in Tabelle 15 wiedergegebenen Ergebnisse, die im Sommer 1932 an 
ausgewachsenen Riditpflanzen gewonnen wurden. Diese Pflanzen wurden 


Tabelle 15. Temperaturversuch. Sorte Ridit. 
Alter: vor der Blüte. Infektion: 23. 5. 32. 




















Gehalten 
bei 10° C bei 18—20°C | im Freien 
Infektionstyp 3—4 2—4 0—2 


im Frühjahr zur Zeit vor dem Schossen aus der Erde (Zuchtgarten der 


Pflanzenzuchtstation Halle) herausgenommen und in Mitscherlichgefäße 
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umgepflanzt. Kurz vor der Blüte wurden die Pflanzen in der üblichen 
Weise infiziert. Nach der Infektion wurden die Pflanzen 3 Tage lang 
in der Feuchtkammer bei einer Temperatur von 18—20° C gehalten und 
dann in verschiedene Temperaturen gebracht. 

Auf Grund dieser Versuche kommen wir zu der Ansicht, daB sehr 
starke Temperaturunterschiede im Freiland eine wichtige Ursache der 
beobachteten Feldresistenz sind. 


VI. Schlußfolgerungen. 

Die Untersuchungsbefunde und Versuchsergebnisse, die in den voran- 
gehenden Kapiteln mitgeteilt wurden, lassen einige Schliisse auf das 
Wesen der Feldresistenz mancher Sorten gegen Puccinia glumarum ziehen. 

Kurz zusammengefaBt ergaben unsere Versuche, daB die ,,morpho- 
logische‘ und „funktionelle‘‘ Resistenz keine geniigenden Erklärungsmög- 
lichkeiten für die Feldresistenz gegen Puccinia glumarum liefern. Die 
Frage, inwieweit sie zur Erklärung der Resistenz gegen andere Rost- 
arten herangezogen werden können, kann hier nicht beantwortet werden. 
Nach unseren Erfahrungen steht aber für die klimatischen Verhältnisse 
von Halle fest, daß eine funktionelle Resistenz, falls es diese überhaupt 
gibt, kaum zur Geltung kommen wird, da in jedem Jahr während der 
Wachstumszeit des Weizens genügend viele Tage vorhanden sind, an 
denen der Tau so lange liegt, bis alle Sorten ihre Spaltöffnungen geöffnet 
haben. In feuchteren Bezirken Deutschlands sind solche Tage natürlich 
noch häufiger als in dem verhältnismäßig trockenen Gebiet im Regen- 
schatten des Harzes (vgl. Arbeiten von HoLpErLkıss, 69). Auf Grund 
dieser Feststellungen mußte nach einer anderen Erklärung für eine tat- 
sächlich von vielen Autoren beobachtete Feldresistenz der Sorten gesucht 
werden. Den Weg hierfür zeigten die Befunde von GassNER und STRAIB 
(42), daß manche Sorten in ihrer Resistenz gegen Puccinia glumarum 
tritici sehr weitgehend von der Temperatur beeinflußt werden, in dem 
Sinne, daß eine Resistenzzunahme mit steigender Temperatur erfolgt 
(vgl. auch STRAIB, 170; APPEL, 9). Es wurden daraufhin eine Reihe 
von feldresistenten Sorten auf ihr Temperaturverhalten untersucht. 
Dabei wurde festgestellt, daß tatsächlich diese Sorten durch die Tem- 
peratur stark beeinflußt werden. Diese Versuche stimmen auch mit den 
Beobachtungen an älteren Pflanzen von feldresistenten Sorten überein, 
die nur bei entsprechend hohen Temperaturen Resistenz aufwiesen, bei 
tieferen aber anfällig waren. Manche zeitweise feldresistente Sorte, 
Hörnings Dickkopf z. B., der sich in GassNERs Temperaturuntersuchungen 
als durchweg anfällig gezeigt hat, wurde bei etwas höheren Temperaturen 
ebenfalls resistenter, während die bekannten Rostindikatoren bis zu 
Temperaturen gegen 30° C ihre Anfälligkeit bewahrten. Interessant war 
dabei die Feststellung, daß schon eine Temperaturerhöhung während 
einiger Tage der Inkubationszeit, vor allem während der ersten Tage, 
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bei einigen Sorten eine starke Beeinflussung der Rostreaktion zeitigte. 
Diese Feststellungen sind geeignet, manche der widersprechenden Beob- 
achtungen der landwirtschaftlichen Praxis auszudeuten. Die älteren 
Hypothesen, die eine „Schwächung‘ der Weizenpflanzen durch Nacht- 
fröste oder durch Aufeinanderfolge von abnorm kühlen Zeiten mit nor- 
malen Tagen (Spätfröste) als Ursache von Gelbrostepidemien (HILTNER, 
64, 65; SCHANDER und Krause, 149; Mürter und Morz, 132, u.a.) 
angeben, widersprechen der aus allen Versuchen hervorgehenden Tat- 
sache, daß eine starke Rostausbildung nur auf kräftigen Pflanzen statt- 
findet (Ruporr, 145). 

Ohne auf die physiologische Seite dieser Frage hier näher einzugehen, 
weisen wir darauf hin, daß sich die Beobachtungen der genannten 
Autoren leicht mit unseren Ergebnissen auch ohne Hilfsannahmen in 
Einklang bringen lassen. Auch die angeblichen Zusammenhänge von 
Rostepidemien mit Bodenveränderungen [Verkrustung usw. (SCHANDER 
und KRAUSE, 149)] lassen sich so ausdeuten, daß beide Erscheinungen 
gleichzeitige Folgen von Witterungseinflüssen darstellen. Die angeführten 
Beispiele mögen hier genügen, jedenfalls ist es nötig, daß die genannten 
Zusammenhänge bei den Beobachtungen in Feldern bzw. Zuchtgärten 
näher beachtet; werden. Wenn z. B. zahlreiche Parzellen einer Sorte in 
einem Zuchtgarten an verschiedenen Stellen eingestreut sind, kann man 
bei manchen Sorten oft sehr verschiedenen Befall der einzelnen Parzellen 
bemerken (vgl. Tabelle 16), auch wenn Infektionsmaterial ausreichend 
vorhanden war. Ein größerer oder geringerer Gelbrostbefall einer Parzelle 
ist hier durch die Lage der betreffenden Parzelle zu dem künstlich geschaf- 
fenen Rostherd bedingt. Je näher sich eine Parzelle einem Rostherd befand 
und je früher der Rostherd geschaffen wurde, desto eher wird diese 
Parzelle einen stärkeren Befallsgrad aufweisen. [So weist z. B. bereits 
HUBERT (72) darauf hin, daß die dem Rostherd am nächsten stehenden 
Parzellen einen stärkeren Befall aufweisen (S.4)]. Das Ausbleiben des 
Rostbefalls bei manchen Parzellen (Befallsgrad 0, 0—1) weist nicht auf 
ein Ausbleiben der Infektion hin, sondern die Infektion mag stattgefun- 
den haben, aber doch zu spät und in einer Zeit, in der die hohe Temperatur 
stärkeres Auftreten der Rostpusteln unterbunden hat. Auf diese Weise 
läßt sich auch folgende Beobachtung von Gassner und STRAIB (42) er- 
klären. Sie schreiben: „So konnten wir im vorigen Jahre bei einer Be- 
sichtigung der Sortenversuche der Deutsch-Schwedischen Saatzucht- 
gesellschaft in Derenburg beobachten, daß Gelbrost nur an solchen 
Parzellen nennenswert auftrat, in deren Nähe er überwintert war, während 
die Infektion der weiter entfernteren Beete oder Schläge so spät erfolgte, 
daß die hier ausgesäten Sorten fast rostfrei blieben.‘ 

Die fast gleiche Befallsstärke aller im Zuchtgarten zerstreut liegenden 
Michigan Bronce-Parzellen (s. Tabelle 16) zeigten uns eindeutig, daß, 
obwohl wegen der ungleichen Entfernung von dem Rostherd die Infektion 
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Tabelle 16. Zusammenstellung der Feldbeobachtungen der 
Pflanzenzuchtstation Halle. 


Parzellenzahl 
Sorte Jahr a + Befallsgrad (0—5) 
0 1 2 3 4 5 
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zeitlich verschieden stattfand, die Temperaturunterschiede auf die Befalls- 
stärke dieser Sorte keinen Einfluß hatten. 

Die Sorte Ridit ist im Gegensatz zu den genannten Sorten mit 
wechselndem Befall infolge ihrer durch Temperatur verursachten größeren 
Anfälligkeitsverschiebung im Felde immer resistent, da im Monat Mai 
und besonders im Juni die Lufttemperatur nie so günstig ist, um einen 
Befall dieser Sorte hervorzurufen. Dagegen zeigen die zeitweise feld- 
resistenten Sorten nur dann Befall, wenn in dem betreffenden Jahre die 
Temperaturverhältnisse günstig für die Entwicklung des Pilzes auf diese 
Sorte waren. Unter diese Sorten ist auch Hörnings Dickkopf zu zählen, 
der in den vorliegenden Temperaturversuchen im Gewächshaus eine Ver- 
schiebung der Rostanfälligkeit infolge hoher Temperaturen gezeigt hat. 

Zusammenfassend kann folgendes gesagt werden: Die Temperatur- 
einflüsse stellen ein wichtiges Moment in der Feldresistenz dar. Diese 
ist bedingt durch eine Änderung der physiologischen Resistenz durch 
die Einwirkung von Außenfaktoren. 

Nach Abschluß unserer Versuche veröffentlichte GASSNER die Ergeb- 
nisse seiner Beobachtungen in Südamerika, die eine Reihe von Rost- 
arten — leider aber nicht den Gelbrost (Puccinia glumarum tritici) — 
behandeln und zeigen, daß eine Verschiebung der Resistenz mit dem 
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Alter der Wirtspflanze statthaben kann. Ein näheres Eingehen auf die 
Schliisse, die GASSNER aus diesen Befunden zieht, ist hier nicht mehr 
môglich. Durch seine Ergebnisse wird die Frage nach Resistenzände- 
rungen aus inneren Ursachen besonders aktuell. Es läßt sich heute 
daher noch kein Urteil darüber abgeben, ob diese inneren Veränderungen 
oder der Witterungsverlauf den größeren Einfluß auf das Zustande- 
kommen der beobachteten Feldresistenz haben. 

Freilich ist es heute nicht mehr möglich, diese Einflüsse allein für 
die widersprechenden Befallsbeobachtungen an einzelnen Sorten verant- 
wortlich zu machen. Denn durch zahlreiche Untersuchungen (GASSNER 
und STRAIB, 44; ALLISON und ISENBECK, 7; ALLISON, 6; APPEL, 9; 
WILHELM, 186) sind heute physiologische Rassen von Puccinia glumarum 
tritici bekannt, deren Zahl sich bei sytematischer Untersuchung noch ver- 
mehrt (vgl. auch ROEMER, 143, 144). Der von Gegend zu Gegend, von 
Jahr zu Jahr wechselnde Befall der Weizensorten durch Puceinia 
glumarum wird also — soweit der allgemeine Witterungscharakter für 
diese stärkere Vermehrung des Rostes überhaupt förderlich ist — im 
wesentlichen bedingt durch den Temperaturverlauf und das Auftreten 
von physiologischen Rassen, sowie durch das Alter der Weizenpflanze 
während der Zeit des stärksten Gelbrostauftretens. 


VIL Zusammenfassung. 

1. Vorliegende Untersuchungen bezweckten festzustellen, woran die 
Feldresistenz einiger Weizensorten und Weizennachkommenschaften 
gegen Gelbrost (Puccinia glumarum tritici) liegt. 

2. Es wurde in erster Linie das Verhalten der Stomata in den ersten 
Morgenstunden untersucht, und zwar wurde dabei die unmittelbare 
mikroskopische Beobachtung des an der Pflanze verbleibenden Blattes 
angewendet. 

3. Die Untersuchung über den Einfluß der Außenfaktoren auf die 
stomatären Bewegungen ergaben, daß vor allem die Lichtverhältnisse 
eine überragende Rolle spielen; N-Düngung wirkt hemmend, K-Düngung 
dagegen fördernd auf die Öffnungsbewegungen. 

4. Es wurden im Laufe von 2 Jahren in bezug auf den Spaltöffnungs- 
rhythmus insgesamt 144 Winter- und Sommerweizensorten und 87 Kreu- 
zungsnachkommenschaften mehrmals untersucht. Die Beobachtungen 
fanden in der Zeit vom 1.5. bis 1.7. statt und wurden für die feldresi- 
stenten Sorten in dieser Zeit 10—15mal wiederholt. 

5. Es bestehen zwischen den Sorten hinsichtlich des Zeitpunktes zur 
Erreichung der maximalen Öffnungsweite der Stomata große Unter- 
schiede, die auch vererbt werden. 

6. Diese Unterschiede können jedoch die Feldresistenz der betreffen- 
den Sorten nicht erklären. 
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7. Sowohl die Verlängerung der Taudauer durch Bespritzen der 
Blatter als auch künstliche Feldinfektionen ergaben, daB die Resistenz 
der untersuchten Sorten im Felde keine „funktionelle“ ist. 


8. Die anatomisch-morphologischen Eigentümlichkeiten der Pflanze 
(Spaltöffnungszahl, Wachsüberzug und anderes) konnten ebenfalls keine 
Anhaltspunkte für die Erklärung der Feldresistenz geben. 

9. Es ergibt sich, daß Temperaturverschiebungen, die eine Vermin- 
derung der Rostanfälligkeit verursachen, einer der Faktoren sind, die 
die Feldresistenz bedingen. 
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OOCARDIUM STRATUM NAEG., EINE WICHTIGE 
TUFFBILDENDE ALGE SUDBAYERNS. 


Von 
J. WALLNER. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. April 1933.) 


Die Untersuchung des Einflusses der Gesamtheit der Organismen 
(lebende Substanz VERNADSKYs) auf die geochemischen Vorgänge wird 
erst in jüngster Zeit durch die Biogeochemie (VERNADSKY 1929 und 1930) 
in vollem Umfang in Angriff genommen. Im Laufe der letzten Jahre 
haben mithin viele Probleme der Stoffwechselphysiologie und der 
modernen Geochemie eine enge Verknüpfung und gegenseitige Ergänzung 
erfahren. Eines der wichtigsten Gebiete der Biogeochemie ist die Biolitho- 
genese, die Gesteinsbildung durch Pflanzen und Tiere. Gerade hier 
sind in jüngster Zeit belangreiche Untersuchungen ausgeführt worden, 
die so recht die große Bedeutung der neuen Betrachtungsweise der 
Biogeochemie erkennen lassen. Die Voraussage VERNADSKYs, daß uns 
durch sie eine Menge bisher ungeahnter Zusammenhänge zwischen leb- 
loser und belebter Substanz erschlossen werden, beginnt sich zu bewahr- 
heiten. Ich erinnere nur an die Arbeiten von BAVENDAMM (1932) und 
PRÂT (1929) über die organogene Kalkfällung. Man wird sich allmählich 
klar darüber, daß die geochemische Bedeutung der biogenen Migration der 
Stoffe bisher vom eperimentellen Standpunkt viel zu wenig gewürdigt 
und untersucht wurde; dies hängt sicher auch damit zusammen, daß 
die geologisch-biologische Betrachtungsweise lange als ‚„‚Zwischengebiet“ 
gering geachtet wurde und daher nur gelegentlich Förderer fand. 

Verf. beschäftigt sich seit vier Jahren mit der Untersuchung der 
phytogenen Tuffbildung in Südbayern. Da die Veröffentlichung der 
nunmehr fertig vorliegenden Arbeit voraussichtlich noch einige Ver- 
zögerung erfahren wird, möchte er hier nur auf ein Ergebnis kurz hin- 
weisen, das besonders für den Botaniker von einigem Interesse sein dürfte. 

Den meisten Algologen ist aus der Familie der Desmidiaceen die 
eigentiimlich tuffbildende Art Oocardium stratum NAEG. nur durch die 
in der Literatur vorliegenden wenigen Abbildungen und Beschreibungen, 
sicherlich aber nicht aus eigener Anschauung bekannt. Man findet 
tatsächlich überall in der Literatur die Angabe, daß Oocardium außer- 
ordentlich selten sei, weshalb auch ihrer gesteinsbildenden Tätigkeit keine 
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nennenswerte Bedeutung zugemessen wird. Donat hat in den ,,Pflanzen- 
arealen‘‘ die bisher bekannt gewordenen 13 Standorte kartiert und die 
Literaturangaben gesammelt. Es kann hier also von einer zusammen- 
fassenden Besprechung des Schrifttums abgesehen werden. 

Im Sommer 1929 fand der Verf. im Drumlingebiet zwischen Seeshaupt 
und Weilheim (Esers 1926), westlich vom Starnberger See (Ober- 
bayern) in einigen ,,tuffbildenden Bächen‘“ zahlreiche Kalkpolster von 
Oocardium stratum, die dicht mit den Zellen dieser Alge bedeckt waren 
und daher eine hellgrüne bis gelbgrüne Färbung aufwiesen. Einige kleine 
Bachbetten des Gebietes sind mit den geröllverkittenden Oocardium- 
Tuffen + dicht ausgekleidet. Dünnschliffe durch Proben zeigten deutlich 
die für Oocardium-Kalk charakteristische Röhrenstruktur. 

Unsere Desmidiaceae war bisher für Bayern unbekannt. Die Funde 
gaben mir Veranlassung, die Gesamtverbreitung von Oocardium in 
Bayern und den Anteil der Alge an der phytogenen Tuffbildung zu 
erkunden. Hiermit wurde zugleich eine eingehende Berücksichtigung 
des Problems der präalpinen phytogenen Tuffbildung im ganzen erstrebt. 

Obwohl seit FLURL (1792) immer wieder gelegentlich südbayerische 
Tuffe untersucht wurden, blieb doch die geologisch-stratigraphische und 
conchyliologische Betrachtungsweise allein maßgebend. Gams und Norp- 
HAGEN (1923) erst haben vor 10 Jahren einige botanische Beobachtungen 
gebracht. 

Was unser Oocardium anbetrifft, so gab es insofern eine Uber- 
raschung, als es dem Verf. gelang, in Bayern bisher 29 rezente Standorte 
dieser interessanten Desmidiaceae aufzufinden. Oocardiwm stratum ist 
also in unserem Untersuchungsgebiet nicht selten. Es wird sich in Siid- 
bayern an noch einmal sovielen Standorten auffinden lassen, wie der 
Verf. zur Zeit angeben kann. Die Beschreibung der Standortsverhältnisse 
im einzelnen ist der angekiindigten Arbeit vorbehalten. Hier sei nur 
festgestellt, daB unsere Alge nie in stehenden kalkhaltigen Wässern 
(Tiimpeln, Teichen, Seen) sich vorfindet, sondern ausschlieBlich auf kalk- 
haltige Quellbäche beschränkt ist, die aus Hangquellen am Rande tiefer 
Taleinschnitte entstehen. An diese sind auch die groBen siidbayerischen 
Tufflokalitäten gebunden. 

Der Nachweis der Oocardium-Röhrenstruktur subrezenter längst 
trocken liegender Tuffe — der dem Verf. an vier der größten bayerischen 
Tufflager gelang (Polling bei Weilheim, Huglfing, Paterzell und Murgen- 
bach an der Ammer) — erlaubt eine wichtige Aussage über das 
Entstehungsmilieu dieser Tuffe. Seit den Untersuchungen von Gams 
und NORDHAGEN erklärt man viele bayerische Tuffe als sublakustrische 
Bildungen. Diese Anschauung ist fast allgemein angenommen worden, 
und Gams (1924) hat sie auch, was die Tuffe des südlichen Ammersee- 
beckens anbetrifft, in den „Ammerseeheimatblättern‘‘ vorgetragen. 
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Nach der Gams-NoRDHAGENschen Anschauung wurden diese Tuffe der 
Hänge des Ammerseebeckens an den Einmündungsstellen kalkhaltiger 
Quellbäche im Ammersee selbst gebildet. Der Verf. konnte nun für diese 
Tufflager Oocardium-Röhrenstruktur an Hand von Dünnschliffen nach- 
weisen. Da aber, wie wir feststellten, unsere Alge nie in stehenden 
Gewässern vorkommt, können 
wir mit Sicherheit annehmen, 
daß die in Rede stehenden 
Tuffe nicht sublakustrischen 
Ursprungs sind, sondern daß 
sie reine Hangtuffe darstellen, 
wofür noch vieles andere, ins- 
besonderedie stratigraphischen 
und die jüngst von PAUL und 
Ruvorr (1932) veröffentlichten 
pollenanalytischenVerhältnisse 
sprechen. Die weiteren Schluß- 
folgerungenund Berichtigungen 
der Gams - NORDHAGENschen 
Feststellungen, welche sich hier- 
mit für unser Untersuchungs- 
gebiet ergeben, sind in der 
angekündigten Arbeit darge- 
legt. 

Oocardium stratum findet 
sich immer von einer bestimm- 





ten Quellenentfernung ab auf 
etwa ?/, der gesamten Längs- 
erstreckungeines, Tuffbaches“. 
In diesem Bereich vermag es 
so ziemlich jeden im Bachbett 
befindlichen Gegenstand zu 
bedecken und durch die Kalk- 
ablagerung zu inkrustieren. So 
fand ich Oocardium auf Bach- 
geröll [dieses wird dann ver- 
festigt (,,phytogene Nagelfluh- 


Abb. 1. a Kalzitkristall K mit Oocardium-Kalk- 
röhren. Die Algenzellen ragen nur zum Teil aus 
den Röhrenöffnungen hervor. b, e und d Jüngste 
Stadien der Kalkröhrenbildung von Oocardium auf 
Kalzitkristallen. Mit Hilfe einer Gallertabschei- 
dung (,Gallertstiel‘‘), setzen sich die Zellen auf 
den Kristallen fest und bilden einen ,,Kalkring“‘, 
welcher, dem Wachstum'des Gallertstieles folgend, 
zu einer Röhre wird. Teilung einer Zelle führt 
Gabelung der betreffenden Röhre herbei. Abb. c 
zeigt das „‚Schließen‘‘ zweier Röhren nach Ablauf 
eines Teilungsvorganges. — Die Algenzellen haben 
eine Länge von 19—25 « und eine Breite von 
max. 22 «. (Original des Verf.) 


bildung‘‘)], Zweigen, Carexwurzeln, die von den Bachrändern her ins 
Wasser hingen, Laub, auch auf Dachplatten, Dachpappe, Draht und 
anderen eingeschwemmten oder ins Wasser geworfenen Gegenständen. 
Von besonderem Interesse ist das Vorkommen von Oocardium auf Rivu- 
laria, deren Kalzitkristalle oft von Oocardium besiedelt werden, wenn 
sie etwas zu weit aus dem Polster hervorragen. (Hierauf wird näher 
noch an anderer Stelle eingegangen werden.) 
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Häufig sitzt unsere Alge auf Eucladium verticillatum und Crato- 
neuron commutatum. Augenscheinlich ist die wirkliche Herkunft der in 
unserem Gebiet so häufigen äußerst starken Kalkablagerung dieser Moose 
bisher nicht erkannt worden. Die beiden Moose selbst bilden auf ihren 
Sprößchen wohl zunächst eine dünne Lage von Kalzitkristallen. Die 
eigene Kalkablagerung geht aber nur soweit, bis die assimilatorische 
Tätigkeit und hiermit der CO,-Entzug aus calciumbikarbonathaltigem 
Wasser bei einer bestimmten maximalen Kalkkrustendicke zum Still- 
stand kommt. Indessen sind die jedem, der einmal bayerische Tuff- 
lokalitäten besucht hat, wohl bekannten sehr dicken Kalkmäntel der 
beiden Moose nicht auf ihre eigene biolithogenetische Tätigkeit zurück- 
zuführen. Vielmehr ergab die mikroskopische Untersuchung, daß Oocar- 
dium stratum epiphytisch auf der primär vom Moose selbst gebildeten 
Kalzitkristallage sich einfindet, um dann, wie Abb. 1 zeigt, auf den 
Kristallen festsitzend, die charakteristischen Kalkröhren zu bilden. Daraus 
erklären sich auch die mit freiem Auge deutlich erkennbaren halbkugeligen 
Kalkpolster auf den genannten Moosen, die für Oocardium außerordent- 
lich charakteristisch sind, und deren Form mit jener der ursprünglichen 
Unterlagen (Moosblättchen und Stengel) nichts mehr zu tun hat. Abb. 2 
stellt einen Rasen von Eucladium verticillatum dar, welcher in der 
beschriebenen Weise von Oocardium-Kalk bedeckt, überwuchert und bald 
vollkommen eingeschlossen wird. 

Im wesentlichen ist, was auch in der Literatur deutlich festgestellt 
wird, die halbkugelige bzw. bei ganz schmaler, leicht umwachsbarer 
Unterlage (Fäden von Spirogyra und Zygnema, dünne Wurzeln, frei- 
gelegte Blattnerven und ähnlichem) die kugelige Gestalt der Kalkröhren- 
kolonien charakteristisch. Jedoch ist zu bemerken, daß dies nur eine, 
bisher allerdings die einzig bekanntgewordene Form des Oocardium- 
Kalkes ist. Vielmehr erhalten wir einen engen Zusammenhang zwischen 
Größe des Strömungsdruckes des Bachwassers und der Form der Oocar- 
dium-Kalklage. Halbkugelige Polster finden sich nur in sehr stark strö- 
menden Quellbächen. Bei schwacher Strömung werden die Polster immer 
flacher und flacher, so daß eine einheitliche Lage + parallel neben- 
einanderstehender Oocardium-Röhren vorhanden ist. Die Röhren- 
mündungen stehen dann also + in einer Ebene. Eine solche Polsterform 
ist günstig für die Herstellung einer mikrophotographischen Aufnahme 
eines Kalkröhrenlagers in Aufsicht (Abb. 3). Herr Dr. L. HORHAMMER 
hat sich der Mühe unterzogen, einige meiner diesbezüglichen Präparate 


zu photographieren !. 


1 Ich möchte an dieser Stelle meinem Freund, Herrn Dr. L. HÜRHAMMER, für 
die gewissenhafte Herstellung der Lichtbilder zu der vorliegenden Abhandlung, 
sowie zu meinen noch unveröffentlichten biolithogenetischen Untersuchungen viel- 
mals danken. Desgleichen danke ich Herrn Prof. Dr. M. Hırmer für die Erlaubnis 
zur Benützung der mikrophotographischen Apparatur. 
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Der seitliche ZusammenschluB der Rôhren selbst nimmt zu mit 
steigendem Strémungsdruck. In halbkugeligen Polstern stehen die 








À Réhren viel dichter als in flachen. Für letztere zeigt die Aufsicht in 
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. Abb. 2. Aufsicht auf ein Polster von Eueladi verticillat dicht besetzt mit halb- 
kugeligen Oocardium-Kolonien. Man beachte auch die kleinen Oocardium-Lager, die die 

4 Blätter von Eucladium inkrustieren. Die Moossprosse werden mit der Zeit vollkommen 

1 von Oocardium-Kalk eingeschlossen, da die Inkrustation spitzenwärts schneller fortschreitet 
als das Wachstum von Eucladium. Die Probe stammt aus einem schnell fließenden Bach 

B (kenntlich an den in Richtung der Strémung eingestellten Moossprossen und an der halb- 

à kugeligen Gestalt der Oocardium-Lager). Natürliche Größe. 

B 


Abb. 3 hier und dort groBe Lücken zwischen den einzelnen Rôhren- 
partien. Allgemein gilt für phytogene Tuffe, die im strémenden Wasser 
gebildet werden, die Erscheinung, daB ihre Dichte mit steigendem Stré- 
mungsdruck zunimmt. Hieraus ergeben sich gleich wieder eine Anzahl 
. wichtiger Gesichtspunkte für die Auswertung stratigraphischer Befunde 
3 an Tufflagern, auf die einzugehen hier jedoch nicht gestattet ist. 
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Fiir die Botaniker diirfte es noch von Interesse sein, wenn ich an- 
schließend kurz erwähne, daß die geochemische Aktivität von Oocardium 
in meinem Untersuchungsgebiet nicht mit der Kalktuffbildung beschlossen 
ist. An vielen Standorten trägt der Oocardium-Tuff nämlich eine auf- 
fallend rotbraune Färbung, die von der Ferrihydroxydfällung durch die 





Abb. 3. Vergrößerte Aufsicht auf einen von Oocardium stratum in schwach strömendem 
Wasser gebildeten Kalkröhrenpolster (Oocardium-Tuff). Die Mündungen der Röhren 
stehen + in einer Ebene und haben, da es sich um getrocknetes Material handelt, ihre 
lien verloren; von diesen würde jeweils eine in einer Röhrenöffnung sitzen, wie 

dies in Abb. 1 dargestellt ist. (Durchmesser des Kalkröhrenlumens 19 — 22 x.) 


Oocardium-Zellen bedingt wird. Ist allein schon die Kalkröhrenbildung 
ein physiologisches Rätsel, das noch zu lösen übrig bleibt, so ist es die 
Ferrihydroxydfällung nicht minder. Die Inkrustation erfolgt nämlich 
hier halbseitig, und zwar ist nur jeweils die ältere Zellhälfte inkrustiert, 
die sich ja unmittelbar nach der Teilung auch durch ihre bedeutendere 
Größe von der jungen neu ergänzten Hälfte unterscheidet. Die Ferri- 
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hydroxydinkrustation erfolgt an dem aus der Kalkréhre ragenden 
Apikalbezirk zuerst, und zwar in Form einer rotbraunen „Kappe“. 
Diese vergrößert sich immer mehr, ohne jedoch auf die jüngere Zellhälfte 
überzugreifen. Schließlich kommt es basalwärts fortschreitend zum voll- 
kommenen Einschluß der einen — älteren — Hälfte, so daß man den 
Chloroplasten nicht mehr durchscheinen sieht. 

Von anderen Desmidiaceen habe ich ein Cosmarium — C. quadratum 
RaLrs var. majus LUNDELL nach gütiger Bestimmung von Herrn 
Dr. R. GıstL! — festgestellt, das reichlich isolierte Kalzitrhomboeder 
bildet (s. auch S. PRÂT, 1. c.). Ferrihydroxydfällung wurde von Closterium 
und Penium und einigen anderen bekannt [besonders durch Kress 
und LüÜTKEMÜLLER (Literatur s. OLTMANNS 1922)]. Immerhin steht 
Oocardium stratum mit seiner Kalzitröhrenbildung und halbseitigen 
Ferrihydroxydinkrustation noch als ,,Eigenbrédler“ unter den Desmidia- 
ceen. Wahrscheinlich werden sich noch Formen finden lassen, die von 
der eigenartigen Röhrenbildung zu einfacher Kristallbildung überleiten. 
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DER EINFLUSS VON AUSSENFAKTOREN AUF DAS BLUTEN 
DER PFLANZEN. 


Von 


J. G. Heyt. 


Mit 29 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 25. März 1933.) 


„Fragen wir nun nach dem Mechanismus 
der Saftausscheidung, so kann zur Zeit eine 
eindeutige Antwort nicht gegeben werden. 
Es ist dies vielmehr vielleicht das geheimnis- 
vollste Problem auf dem gesamten Gebiete 
der Pflanzenphysiologie, was wohl auf unsere 
ungenügende Kenntnis des Wesens der os- 
motischen Vorgänge zurückzuführen ist.‘ 

KostyTscHEew 1931. 


Abschnitt I. 


Einfiihrung. 
1. Einleitung. 

Die oben angeführten Worte KostytscueEws geben hinreichend wieder, 
daß auch hinsichtlich der Blutungserscheinungen in vielen Punkten noch 
keine Klarheit herrscht. Unter den vielen Theorien, die im Laufe der 
Jahre entworfen sind, ist eigentlich keine, die eine in jeder Hinsicht 
befriedigende Erklärung gebracht hat. 

Stellt man sich die Frage nach den Ursachen, die einen Fortschritt 
unserer Kenntnis der Blutungsvorgänge bisher gehemmt haben, so sind 
außer der von KOSTYTSCHEW genannten Lücke noch einige andere Tat- 
sachen zu erwähnen. Zuerst, daß die Ergebnisse der experimentellen 
Untersuchungen wenig miteinander im Einklang stehen; zweitens, daß 
der Begriff „Bluten‘ eigentlich nicht durch eine Definition eingeschränkt 
wurde. Infolgedessen wurden oftmals die Saftausscheidungen der 
Pflanzen ohne Unterschied miteinander verglichen und die Schlüsse aus 
der Untersuchung eines Vorganges kurzweg auf einen anderen über- 
tragen ohne Rücksicht darauf, ob die verschiedenen Erscheinungen 
tatsächlich einigen Zusammenhang miteinander zeigten und auf eben 
dieselbe Grundlage zurückzuführen waren. Wenn man die einschlägige 
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Literatur durchgeht, ist leicht zu bemerken, wieviel Verwirrung ent- 
standen ist, weil jeder, der sich mit Untersuchungen auf diesem Gebiete 
beschäftigte, seine eigenen Grenzen annahm. In vielen Fällen wurde 
jede Saftausscheidung ,,Bluten“ genannt. 

So sieht z. B. WIELER (1892) die Sekretion der Digestionsdrüsen als 
einen Blutungsvorgang an, und neuerdings hat Frey-WyssLing (1929) 
sehr verschiedenartige Ausflüsse unter dem Begriff „Bluten‘‘ zusammen- 
gefaßt. Er betrachtet den durch wochenlanges Klopfen, Hämmern und 
Kerben hervorgerufenen Austritt zuckerhaltigen Saftes aus dem Blüten- 
stiel einer Arenga saccharifera im gleichen Sinne wie die augenblickliche 
Saftauspressung einer dekapitierten, blutungsfähigen Pflanze. Dagegen 
läßt er die Guttation außer Betracht. 

Derartige Auffassungen führen zu Anschauungen, die meiner Ansicht 
nach nicht vollkommen einwandfrei sind. Wenn WIELER z. B. in der 
Einleitung seiner Arbeit sagt: „..... und da es sich bei allen diesen 
Erscheinungen um denselben Vorgang handelt ..... “, so setzt er hier 
a priori eine Folgerung voraus, deren Zulässigkeit noch gar nicht fest- 
steht. Es hat sich doch oft gezeigt, daß, äußerlich betrachtet, mehr oder 
weniger analoge Vorgänge, nicht immer in demselben Mechanismus ihren 
Ursprung haben oder in kausalem Zusammenhang miteinander stehen. 

In diesen Tatsachen liegt vielleicht eine Nebenursache für die Viel- 
fältigkeit der Hypothesen, die bis heute aufgestellt worden sind und im 
folgenden Abschnitt in kurzen Zügen besprochen werden. 

Hier möchte ich noch von vornherein bemerken, daß ich unter dem 
Begriff ,,Bluten“ nur diejenigen Erscheinungen zusammenfassen will, 
bei denen ohne Verletzung der Pflanze (Guttation) oder nach ihrer 
Dekapitierung unter sonst günstigen Außenbedingungen sofort eine 
Saftauspressung aus den Gefäßen stattfindet, deren mechanische Kraft- 
leistung von den lebenden Wurzelzellen veranlaßt wird. 

Für die Guttation ist ein Zusammenhang mit der Wurzelkraft aus- 
reichend bewiesen worden (HARTIG 1862, Montrort 1920 u. a.). 


2. Literaturübersicht. 

Ein kurzer geschichtlicher Rückblick erscheint notwendig, da ein 
solcher seit der sogleich zu erwähnenden Arbeit WIELERs kaum mehr 
erfolgt ist. In dieser Arbeit über das Bluten hat WIELER (1893) die 
Entwicklung unserer Kenntnisse bis zu jener Zeit genau erörtert; außer- 
dem hat PFEFFER in seinem Handbuch (1897) eine umfassende Literatur- 
zusammenstellung gegeben. Wir brauchen also diesen Zeitraum nur kurz 
zu streifen. 

War der Vorgang den Forschern im Anfange des 19. Jahrhunderts 
wohl sehr rätselhaft und wurde er zum Teil ökologischen Faktoren 
zugeschrieben, so vertraten schon DUTROCHET und später HOFMEISTER 
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die Meinung, daB osmotische Verhältnisse eine Hauptrolle spielten. 
Damit war also die direkte Ursache des Blutens ins Innere der Pflanze 
übertragen worden. 

HorMEISTER (1862) hat die Wasserauspressung schon an Modellen 
zu demonstrieren versucht, jedoch ohne sicheren Erfolg. Obwohl 
seine kiinstlichen Zellen sich ganz mit Wasser fiillten, blieb es immerhin 
noch unverständlich, wie sie in diesem Falle auch zur Saftauspressung 
imstande waren. HOFMEISTER ist es nicht entgangen, daß dafür eine 
gewisse Kraft notwendig war, und er glaubte, diese in der Gewebe- 
spannung erblicken zu können, eine Annahme, der sich später BARANETZKY, 
DETMER, Kraus und andere angeschlossen haben. 

Mit Recht behauptete Prerrzr aber, daß auch mit Zuhilfenahme 
der Gewebespannung ein dauernder Wasserstrom noch nicht erklärt war 
und diese Auffassung schon darum nicht ausreichte. Trotzdem ist sie 
in den verschiedenen Arbeiten anderer Forscher immer wieder hervor- 
getreten, selbst noch, als später Sacus gezeigt hatte, daß die Gewebe- 
spannung in wachsenden Wurzelteilen, wenigstens in der Längsrichtung, 
nur sehr unbedeutend ist. Später ist die Hormeıstersche Anschauung 
allmählich verlassen worden. 

Sacus (1865) hat den ganzen Vorgang auf die Fähigkeit der lebenden 
Zelle beschränkt, womit endlich die Ursache des Blutungsvorganges in 
diesem einen Punkt festgelegt worden war. Bei Sachs kommt zum 
erstenmal der Gedanke einer Polarität der Zelle für die Blutungs- 
erscheinungen zum Ausdruck. Er nimmt für die gegenüberliegenden 
Zellwände eine ungleiche Permeabilität an. Auch noch nach PrErrErs 
„osmotischen Untersuchungen“ (1877) blieb Sacus bei dieser Annahme, 
nur mit dem Unterschied, daß er jetzt der Plasmamembran ein polar 
verschiedenes Verhalten zuschrieb. 

Die Ergebnisse einiger Untersuchungen, hauptsächlich aus den letzten 
Jahren, haben die SacHssche Anschauung wieder aufs neue in den 
Mittelpunkt gerückt. So fand BRAUNER (1930) eine polare Differenzierung 
in Samenschalen der Roßkastanien, ähnlich wie dies schon früher 
in anderen toten Gewebearten gefunden worden war (Denny 1917, 
GURWITSCH 1929). 

Auf Grund dieser Ergebnisse fragt KosTyTscHEw (1931), ob es nicht 
besser ware, der Zellmembran eine Polarität zuzuerkennen, statt der 
Plasmamembran, wie es auch bei héheren Pflanzen fiir die durch elek- 
trische Potentialdifferenzen erzeugte Polarität angenommen wird. Diese 
Tatsachen kônnen auch für die Erklärung der Blutungsursache ihre 
Wichtigkeit haben, worauf ich später zurückkommen möchte. 

PFEFFER (1877) hat auf Grund seiner Versuche drei Schemata kon- 
struiert, die seiner Meinung nach eine einseitige Wasserauspressung 
möglich machen: a) eine ungleiche Beschaffenheit der Plasmamembran 
(vgl. Sacus); b) keine Membranunterschiede, sondern ungleiche osmo- 
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tische Kräfte an entgegengesetzten Seiten der Zelle; c) überall gleiche 
Verhältnisse im Plasma und in der Piasmamembran, nur sollten die 
osmotisch wirksamen Bestandteile ungleichmaBig in der Zellwand ver- 
teilt sein. 

Diese drei Môglichkeiten sind natiirlich nicht scharf getrennt und 
können deswegen in verschiedenen Kombinationen miteinander auf- 
treten. Diese PFEFFERschen Anschauungen haben sich bis in die Gegen- 
wart gehalten. 

Nur von GODLEWSKI (1884) ist eine ganz andere Erklärung des Blutens 
in dieser Zeit vertreten worden. Er nahm an, daß die blutenden Zellen 
infolge anderer Lebensvorgänge rhythmischen Schwankungen ihrer osmo- 
tischen Kräften unterliegen sollten. Periodische Spaltungs- und Regenera- 
tionsvorgänge gewisser chemischer Bestandteile im Zellsaft sollten eine 
Erniedrigung und nachfolgende Steigerung des osmotischen Wertes ver- 
ursachen, die mit Wasserabgabe und nachfolgender Wasseraufnahme 
verbunden wäre. Aktive Kontraktionen des Plasmas und Änderungen 
der Membranbeschaffenheit als Anteil des lebenden Protoplasmas an 
dem ganzen Vorgang ergänzen GODLEWSKIs System. Er erzielt also 
einen Wassertransport durch rhythmische Pulsationen, ein Erklärungs- 
versuch, wie man ihn neuerdings auch wieder bei Bose (1924) findet, denn 
dieser nimmt pulsierende Rindenzellen für das Saftsteigen in Anspruch. 

WIELER (1893) hat sich in seiner ausführlichen Arbeit hauptsächlich 
mit dem Einfluß äußerer Bedingungen auf das Verhalten des Blutens 
beschäftigt; hiervon wird noch näher die Rede sein. Eine Erklärung 
des Blutens findet er im zweiten Schema PFEFFERs. 

LEPESCHKIN (1906) beschäftigte sich mit aktiver Wasserauspressung 
bei Pilobolus und mit der Wasserabgabe von Blättern einiger Araceen 
und studierte den Einfluß der Temperatur und verschiedener Narkotica 
auf die Vorgänge der Wasserausscheidung. Auf Grund seiner Ergebnisse 
erkennt er dem ersten Schema PFEFFERs die größte Wahrscheinlichkeit 
zu. In einer späteren Arbeit (1927) über das Bluten der Birke und des 
Ahorns bleibt er bei dieser Annahme, jetzt in Verbindung mit dem 
dritten Schema. Die treibende Kraft der osmotischen Vorgänge erblickt 
er in den Spaltungen aufgespeicherter Nährstoffe, z. B. in der Umsetzung 
Öl-Lävulose bei der Birke und Stärke-Saecharose beim Ahorn. Durch 
die Bildung großer Mengen osmotisch wirksamer Stoffe sollen die Be- 
dingungen für eine Saftbewegung geschaffen werden, wenigstens falls 
eine genügende Bodenfeuchtigkeit vorhanden ist. Er folgert daraus, 
daß die Blutungserscheinungen von bestimmten ökologischen Faktoren 
bedingt sind. Dieser Voraussetzung steht die Tatsache, daß manche 
anderen Pflanzen während der ganzen Vegetationsperiode stark bluten, 
entgegen, und sie muß schon aus diesem Grunde abgelehnt werden. 

Es dürfte hier die Stelle sein, einen Einwand gegen alle Erklärungen 
der Wasserauspressung durch osmotische Vorgänge zu erwähnen, welche 
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zuerst von BLACKMAN (1921) auf Grund von Betrachtungen THopays 
(1918) nachdriicklich hervorgehoben worden ist und hauptsächlich in 
der Tatsache besteht, daB eine Zelle von bestimmtem osmotischem Werte 
und nicht im Gleichgewicht stehend mit der umgebenden Fliissigkeit, 
niemals gleichzeitig zur Wasserabgabe und -aufnahme imstande ist. 
BLACKMAN erblickt in dem osmotischen Druck eine Kraft mit der Tendenz, 
Wasser in die Zelle aufzusaugen, nicht abzugeben. Er konstruiert das 
Schema einer Zellreihe, die einerseits in einer Epidermiszelle, andererseits 
in einem Gefäß endet. Fängt die Epidermiszelle an, Wasser aus dem 
Boden aufzusaugen, so sinkt ihre Absorptionsfähigkeit proportional der 
Menge des aufgesaugten Wassers. Ist dieser Vorgang einmal so weit 
fortgeschritten, daß die Absorptionsfähigkeit der Epidermiszelle im 
Vergleich mit ihrer Nachbarzelle bis auf einen niedrigen Wert gesunken 
ist, so wird diese der Epidermiszelle Wasser entziehen. Dies schreitet 
zentripetal fort bis zu dem Gefäß, dessen Flüssigkeit in gleicher Art 
und Weise das Wasser aus der letzten Zelle aufnimmt. 

Meines Erachtens begegnet diese Vorstellung der Schwierigkeit, daß 
man einen gewissen, ziemlich hohen osmotischen Wert für die Gefäß- 
flüssigkeit annehmen müßte, während für die meisten blutenden Pflanzen 
jedoch gerade das Gegenteil gefunden worden ist. 

Dem Brackmanschen Einwand ist nur wenig Rechnung getragen 
worden. Als im selben Jahre URSPRUNG und Brum den Endodermis- 
sprung entdeckten, vertraten sie für die mechanische Ursache der Wasser- 
auspressung dieselbe Theorie wie LEPESCHKIN (1907), gegen die das 
Bedenken BLACKMANs insbesondere gerichtet war. 

Später hat zwar Weıs (1926) die Versuche LEPESCHKINs wiederholt 
und dessen Ergebnisse bestätigen können; Weıs sagt sogar, daß es ihm 
gelungen sei, die Richtigkeit des ersten PFEFFERschen Schemas experi- 
mentell zu zeigen. Und doch muß man sich fragen, ob neben diesen ein- 
fachen osmotischen Vorgängen nicht noch andere Vorgänge mit im Spiele 
sind, die eine einseitige Wasserabgabe möglich machen. In dieser Hin- 
sicht hat BLACKMAN (1921) schon auf die Mitwirkung einer negativen 
Osmose und einer Elektroendosmose hingewiesen. Eine weitere Be- 
sprechung dieser Frage möchte ich der Schlußbetrachtung vorbehalten. 

URSPRUNG (1907) hatte sich zum Teil der Vorstellung GODLEWSKIs 
angeschlossen, wonachrhythmische Schwankungen des osmotischen Wertes 
der ans Gefäß grenzenden Zellen eine Rolle spielen. Diese Schwankungen 
hätten ihren Grund in periodischen Permeabilitätsdifferenzen der oben- 
genannten Zellen. Das Zustandekommen der erforderlichen Kraftleistung 
denkt er sich nach dem zweiten Schema Prerrers. Er betont aber eine 
Schwierigkeit, die einer rein physikalischen Erklärung des Blutens ent- 
gegensteht, nämlich, daß für eine Druckbildung von 2,5 Atm. in einer 
Zelle Konzentrationsdifferenzen von 2—6% Zuckerlösung erforderlich 
seien. 
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ROMELL (1918) bringt eine sehr hypothetische Vorstellung, indem 
er diese Konzentrationsgefälle folgendermaßen annehmbar zu machen 
versucht. Er denkt sich die Zelle in verschiedene Abteilungen zerlegt, 
welche Teile durch imaginäre Membranen voneinander getrennt seien 
Diese Abteilungen enthalten auf- oder abbauende Enzyme, durch deren 
Tätigkeit die Konzentrationsdifferenzen hinsichtlich der osmotisch wirk- 
samen Bestandteile hervorgerufen werden. Daneben ist natürlich auch 
eine verschiedene Permeabilität für Enzyme und Stoffe der imaginären 
Membranen notwendig. ROMELL versucht sogar das ganze Bluten auf 
Enzymwirkung zurückzuführen und spricht die Vermutung aus, der 
Blutungsvorgang sei ein Oxydationsvorgang. Die Erscheinungen, daß 
das Bluten bei Entziehung freien Sauerstoffs augenblicklich aufhört, 
und daß das Temperaturmaximum beim Bluten auffallend hoch liegt, 
sollen nach ihm diese Annahme stützen. Im Prinzip stimmt auch ROMELL 
dem zweiten Schema PFEFFERs zu. 


Mit Rome ist der letzte wichtige Vertreter der Prerrerschen Vor- 
stellungen genannt worden. 


Vorwiegend englische Forscher haben sich nun weiter mit dem Problem 
des Blutens beschäftigt und in ganz anderer Art und Weise eine Erklärung 
für die Blutungsursache zu geben versucht. 


Die Konzentration an osmotisch wirksamen Stoffen der Gefäß- 
flüssigkeit wurde als primäre Ursache in Anspruch genommen, während 
der Tätigkeit der lebenden Zellen nur eine untergeordnete Rolle zu- 
geschrieben wurde. Die Anschauungen BLackMANs habe ich bereits 
erwähnt. Es waren dann PRIESTLEY und seine Mitarbeiter, die der Frage 
nach der direkten Blutungsursache weiter nachgegangen sind. In einer 
1920 erschienenen Arbeit von PRIESTLEY wird betont, daß ein hydro- 
statischer Druck in den Wurzeln entsteht, weil die Parenchymzellen, 
wenigstens innerhalb des Endodermisringes, ohne Interzellularräume 
aneinander schließen, so daß eine Expansion nicht möglich ist. Diese 
Zellen enthalten osmotisch wirksame Bestandteile. Diese diffundieren 
bei ansteigender Konzentration von der Peripherie bis zum Zentrum 
regelmäßig in die Gefäße (bei einer bestimmten Permeabilität im Sinne 
LEPESCHKINs). Dadurch bleibt der osmotische Wert der Gefäßflüssigkeit 
erhalten (vgl. OvERTON 1921). 


Diese Diffusionsvorgänge setzen natürlich besonders permeabele 
Protoplasten innerhalb des Endodermisringes voraus. Dies ist PRIESTLEY 
nicht entgangen und in einer folgenden Mitteilung (PRIESTLEY und ARM- 
STEAD 1922) beschreibt er einige Beobachtungen über das Eindringen 
von Farbstoffen. Aus den Ergebnissen glaubte PRIESTLEY folgern zu 
können, daß die Zellen tatsächlich eine gewisse Exosmose leicht gestatten. 
Nochmals betont er, daß ein positiver Saftdruck in den Gefäßen durch 
den Stoffgehalt ihrer Flüssigkeit zustande kommen muß, wenigstens 
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dann, wenn die anliegenden Protoplasten an ihren AuBenseiten mit einer 
Lésung von niedrigerem osmotischem Wert in Beriihrung stehen. 

Uber die Struktur der Endodermis und iiber ihre aufsaugende und 
regulierende Funktion wird in einigen späteren Arbeiten berichtet 
(PRIESTLEY und Norra 1922; PRIESTLEY und Scorr 1928). 

Damit war aber die Frage noch nicht gelöst, woher die osmotisch 
wirksamen Substanzen kommen, welche notwendig sind, um dieses 
System im Gange zu halten. Nach PRIESTLEY (1922) werden sie gebildet 
bei der Umwandlung von meristematischen Wurzelspitzenzellen in 
Gefäßelemente und bleiben dann innerhalb des Endodermisringes 
eingeschlossen. Solange die Wurzel im Wachstum begriffen ist, ist auch 
ein dauernder Nachschub dieser Stoffe vorhanden. Er nimmt an, daß 
völlig mit Wasser gesättigte Zellen sich in bezug auf den Wassertransport 
vollständig passiv verhalten. Ein andauernder Wasserstrom wird durch 
die Konzentrationsdifferenz zwischen Gefäßflüssigkeit und Bodenlösung 
erzielt unter Mitwirkung einer regulierenden Permeabilität der ans 
Gefäß grenzenden Plasmamembranen. 

In einer vor kurzem erschienenen Arbeit schließt sich KRAMER (1932) 
den Anschauungen PRIESTLEYs an. Auch er stellt sich vor, daß die 
Wurzelparenchymzellen nur eine absorbierende Oberfläche darstellen 
und sich in bezug auf die Wasserbewegung vollkommen passiv verhalten. 
Seiner Meinung nach muß man das ganze Gewebe zwischen Gefäßen 
und der Außenwelt als eine multizellulare Membran auffassen. Obwohl 
die Konzentrationen an entgegengesetzten Seiten dieser Membran 
(Gefäßflüssigkeit einerseits, Bodenwasser andererseits) von der Kon- 
zentration in der Membran selber (= Parenchymgewebe) verschieden 
sind, soll nach KRAMER doch, in Übereinstimmung mit den osmotischen 
Gesetzen, eine Wasserbewegung in zentripetaler Richtung erfolgen. 
Wurzeldruck ist seiner Ansicht nach “the accumulation of water in 
the vessel”. — Auch Drxon (1914) versucht den Wurzeldruck durch die 
Wirkung einer Lésung in den GefäBen zu erklären. 

Es ist nicht zu leugnen, daß die Anschauungen PRIESTLEYS viel 
Wichtiges darbieten. Ohne damit den Wert seiner Behauptungen zu 
berühren, so will ich doch darauf hinweisen, daß diese Anschauungen 
sich noch nicht vollkommen einwandfrei haben beweisen lassen. Wie 
ich schon früher betont habe, muß man in diesen Theorien notwendig 
einen bestimmten osmotischen Wert der Gefäßflüssigkeit voraussetzen. 
Ein derartiges Verhalten hat sich noch immer nicht für alle blutenden 
Pflanzen zuverlässig herausgestellt. Es wird nur immer auf Beispiele 
reichlich zuckerhaltender Pflanzen, wie Birke und Ahorn, hingewiesen, 
doch kommen gegen die erhebliche Menge blutender Pflanzen derartige 
Ausnahmefälle kaum in Betracht. Es gibt andererseits sogar ver- 
schiedene Pflanzen mit deutlichem Bluten, deren Blutungssaft fast reines 
Wasser ist. 
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Einige Angaben über die Zusammensetzung des Blutungssaftes 
werden hier am Platze sein: SCHRÔDER (1865) fand in dem Saft der 
Birke und des Ahorns 1,41—1,86% Zucker, 0,06% Apfelsäure und 
0,052—0,114% Asche. SvoLBA (1928), der gefrorenen Saft von Acer 
untersucht hat, konnte 0,986% Trockensubstanz feststellen, wovon 
0,93% Zucker und 0,008% N-haltige Substanzen. Bestimmungen von 
RicHTER (1925) geben für Acer 1—3% Zucker, für Betula 0—1% und 
für Carpinus 0,3—0,7%. MEISNER (1906) bestimmte den Zuckergehalt 
für Vitis auf 0,36%, daneben sind von v. CANSTEIN (1874) bei Vitis 
ganz geringe Mengen von freiem Ammoniak gefunden worden, während 
PRIESTLEY (PRIESTLEY und WorMALL 1925) noch auf das Vorkommen 
einiger Enzyme hinweist. 

Weniger ist der Saft anderer Pflanzen als diese bekannten Bluter 
untersucht worden. ULBRICHT (1864) hat Helianthus-Saft auf seinen 
Stoffgehalt geprüft und erhielt 0,3—0,08% Trockensubstanz, also sehr 
verschiedene Mengen. Für Kartoffeln betrugen diese Werte 0,125% 
Trockensubstanz und 0,09% Glührückstand. Bei Ricinus und Sanchezia 
fand ich durchschnittlich 0,12% bzw. 0,17% Trockensubstanz und 0,05% 
bzw. 0,12% Glührückstand. Reduzierender Zucker war nicht vorhanden. 
Der Blutungssaft von Sanchezia reagierte, colorimetrisch bestimmt, 
normal (px +7), Ricinus schwach sauer (py 5,5 — 6). 

Nach KostytscHEw (1931) sollen die PRIESTLEYschen Vorstellungen 
eine mächtige Stütze in den Untersuchungen SABININSs erfahren. SABININ 
(1926) hat verschiedene Versuche über den Vorgang des Blutens an- 
gestellt und unter anderem bei dekapitierten Pflanzen den ausfließenden 
Saft analysiert, in welchem immer große Mengen osmotisch wirksamer 
Substanzen auftraten. Er kultivierte seine Pflanzen in verschiedenen 
Nährlösungen und konnte sogar einen gewissen Zusammenhang zwischen 
diesen und dem Blutungssaft feststellen. Die treibende Kraft des Blutens 
soll gleich dem osmotischen Wert des Blutungssaftes sein. Diese Druck- 
kraft berechnet er dann nach der Formel: 

A-xPe 
Px = A_B 

Px = zu berechnender Druck, A = Blutungsgeschwindigkeit in Wasser, B = 
Blutungsgeschwindigkeit in einer praktisch nicht permeierenden Lösung, Pe = 
osmotischer Wert dieser Lösung. 

In den von SABININ durchwegs benutzten Nährlösungskulturen läßt 
sich nun aber Mangel an freiem Sauerstoff nicht ausschalten, und gerade 
der Sauerstoff stellt nach den Versuchen von WIELER, JOST u.a. einen 
notwendigen Faktor für das Bluten dar. Auch die Nährlösungen SABININs 
ergaben im Vergleich mit dem Bodenwasser mehr oder weniger abnorme 
Verhältnisse, so daß man sich fragen muß, ob diese Ergebnisse über 
den Blutungsvorgang in normalen Pflanzen zu entscheiden vermögen. 
So findet er bei seinen krautartigen Pflanzen für den Blutungssaft 
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einen Mittelwert von + 2 Atm., also einen ziemlich hohen und ungefabr 
mit dem von SCHRÔDER für den Birkensaft gefundenen überein- 
stimmenden Wert (1,41—1,86% Zucker, von WIELER berechnet auf 
1,83—2,46 Atm. Druck). 

Aus den obigen Angaben iiber die Zusammensetzung des Blutungs- 
saftes ist schon zu ersehen, daB der Stoffgehalt bei den verschiedenen 
Pflanzen sehr verschieden ist, und daB es sich in vielen Fallen um eine 
sehr schwache Lösung handelt. Mit Recht sagte WIELER schon: ‚Soweit 
also detaillierte Analysen von Blutungssäften vorliegen, ist ihr Gehalt 
an osmotisch wirksamen Bestandteilen — und das scheint auch von dem 
vorzüglichen Bluter, der Weinrebe, zu gelten — mit Ausnahme von Birke 
und Ahorn zu gering, um einen nennenswerten Einfluß auf den Vorgang 
des Blutens ausüben zu können.“ 

Ursprung und BLum (1921) haben bei Saugkraftmessungen an 
Wurzeln von Vicia Faba ein steiles Konzentrationsgefälle zwischen 
Rinden- und Endodermiszellen beobachten können, welche Erscheinung 
diese Forscher als „„Endodermissprung‘‘ bezeichnet haben. Es ist selbst- 
verständlich, daß Ursprung und BLUM mit dem gefundenen, eigentüm- 
lichen Konzentrationsgefälle den Blutungsvorgang (c. q. Wurzeldruck) 
zu erklären versuchten, und zwar nach dem gleichen Schema, wie es 
von LEPESCHKIN für die einseitige Wasserauspressung bei Pilobolus auf- 
gestellt wurde. 

Die Richtigkeit dieser Erklärung und sogar die Existenz eines solchen 
Konzentrationsgefälles sind später immer mehr in Zweifel gezogen worden. 
Erstens gilt auch hier der wichtige Einwand BLACKMANSs (s. oben), 
zweitens hat Dixon die Beobachtungen der obengenannten Forscher 
scharf angegriffen. Dixon (1930) sieht in dem Endodermissprung eine 
pathologische Erscheinung. Er stellt sich vor, daß beim Anschneiden 
des Gewebes zur Herstellung der Präparate eine Druckerniedrigung 
in den Gefäßen auftritt, wodurch eine starke Wasseraufnahme der 
Endodermiszellen veranlaßt wird. In gleichem Maße verringert sich 
ihre Saugkraft. Wohl hat Ursprung die Berechtigung dieses Einwandes 
bestritten, aber doch wird ein Wurzeldruck durch den Endodermissprung 
auch aus physikalischen Gründen mehr oder weniger problematisch. 

Auch Quellungserscheinungen sind von einigen Forschern als Blutungs- 
ursache herangezogen worden; so sucht SHULL (1924) in Quellung 
und Entquellung der Gefäßwände einen Hauptfaktor für das Bluten, 
erst daneben kommen die osmotischen Erscheinungen in Betracht. 
MacDoucaL (1925) stimmt SHuLL bei, insofern er in den Quellungs- 
erscheinungen der lebenden Zellen einen wichtigen Vorgang erblickt. 

SCHAPOSCHNIKOW (1926) hat Pflanzen mit negativem Druck zur 
Füllung und Verstopfung der Gefäße unter flüssiger Gelatine und Vaselinöl 
dekapitiert. Trotzdem fand er ein vortreffliches Bluten und folgert daraus, 
daß der Saft nicht aus den Gefäßen austritt, sondern aus ganz anderen 
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Elementen stammt. Seine Annahme wird aber auch durch die zahl- 
reichen Versuchsergebnisse anderer Forscher eher widerlegt als bestätigt. 

Von Münch und FreyY-Wysstine sind in den letzten Jahren zwei 
neue und ganz verschiedene Theorien zur Erklärung des Blutens auf- 
gestellt worden. 

Münch (1926—1930) behandelt die Frage des Blutens in einem Ab- 
schnitt seiner ausführlichen Arbeit über die Stoffbewegungen in der 
Pflanze. Er versucht alle Stoffwanderungen auf Konzentrationsdiffe- 
renzen zurückzuführen und stimmt den PrFEFFERschen Vorstellungen 
über den Blutungsdruck bei, insofern er die von PFEFFER angenommenen 
Eigentümlichkeiten der Zelle auf ganze Gewebekomplexe ausdehnt: 
Die im absteigenden Saftstrom gelösten Stoffe werden im Kambium 
abgelagert oder verbraucht, während das Lösungswasser durch Wand- 
druck der im Wachstum begriffenen Kambiumzellen wieder in die 
Gefäße hineingepreßt wird. Weiter wird aus dem Boden Wasser auf- 
genommen, das ebenso durch die Endodermis in die Gefäße gelangt. 
Die Differenz der osmotischen Werte zwischen den Siebröhren und den 
genannten Kambiumzellen ist maßgebend für den Wurzeldruck. Münch 
unterscheidet zwar Blutungsdruck im Stamm und Wurzeldruck; jedoch 
sind diese beiden Vorgänge prinzipiell nicht verschieden und haben die- 
selbe Mechanik. Schließlich wird der Konzentration des Gefäßinhaltes 
noch eine Saugwirkung zuerkannt. Ähnlich wie nach PRIESTLEY steht 
auch nach ihm der Wurzeldruck in enger Beziehung zum Wurzelwachstum. 

Der Grundgedanke seiner Theorie ist eine Saugwirkung des Sieb- 
röhrensaftes, welche auch für eine Wasseraufnahme aus dem Boden 
in Anspruch genommen wird. Wie nun aber eine dekapitierte Pflanze, 
also ohne absteigenden Saftstrom in ihren Siebröhren, noch 14 Tage lang 
ein beträchtliches Bluten zeigen kann, ist nach dieser Auffassung von 
Müxcx nicht zu verstehen. 

Die von FREY-WyYssLixG (1929) verteidigte Vorstellung aber stimmt 
in keinem Teil mit der obenerwähnten Theorie überein. Münch sagt 
dazu: „Örtliche Unterschiede im osmotischen Druck an verschiedenen 
Siellen des Symplasten sind also ganz unerläßliche Voraussetzungen zu 
osmotischen Wasserverschiebungen. Ich würde diese Selbstverständlich- 
keit nicht wiederholen, wenn nicht immer wieder ganze Theorien auf 
Vernachlässigung derselben aufgebaut würden, zuletzt von FREY- 
Wyss ina, der das Bluten auf jene nach außen vollkommen unwirksamen 
Vorgänge zurückführen will.“ 

FreY-Wyssuixs erblickt in dem Blutungsvorgang einen pathologischen 
Vorgang, welcher beim Dekapitieren hervorgerufen wird. Eine Druck- 
änderung in den Gefäßen infolge der Dekapitation veranlaßt einen Saft- 
austritt aus den umgebenden Parenchymzellen. dem Gefäß entlang bis 
zu einer Tiefe, wo Außen- und Innendruck im Gleichgewicht stehen. 
Er unterscheidet Blutungsdruck und Wurzeldruck. Der Blutungsdruck 
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ist gleich dem Außendruck, der nach der Dekapitierung auf die Gefäße 
einwirkt; Wurzeldruck würde ein Filtrationsüberdruck sein, welcher eine 
Wassereinpressung in die Gefäße verursacht. 

Es ist selbstverständlich möglich, daß beim Dekapitieren eine Druck- 
änderung entsteht. Dies könnte eine Reaktion zur Folge haben, welche 
aber den weiteren Verlauf des Blutens noch nicht zu beeinflussen braucht. 
FREY-WyssLine gibt aber zu, daß in vielen Fällen nur der Wurzeldruck 
als Blutungsursache in Frage kommt, und daß seine Theorie in dieser 
Hinsicht einige Undeutlichkeiten enthält. Das rührt vielleicht daher, 
weil er alle Saftausscheidungen in der Pflanze, auch solche, welche vom 
Wurzeldruck ganz unabhängig sind, unter dem Begriff „Bluten‘“ zu- 
sammenfaßt. 

Kurz zusammengefaßt ist nach obigen Ausführungen der primäre 
Faktor im Saftdruck und demnach in der Saftbewegung: 

a) Die Gewebespannung (HOFMEISTER, DETMER, Kraus). 

b) Eine verschiedene Beschaffenheit der Plasmamembran (PFEFFER, 
Sacus, LEPESCHKIN, WEIS, URSPRUNG und BLuM). 

c) Eine ungleiche osmotische Kraft an entgegengesetzten Seiten der 
Zelle (PFEFFER, WIELER, ROMELL). 

d) Eine ungleichmäßige Verteilung osmotisch wirksamer Substanzen 
in der Zellwand (PFEFFER, LEPESCHKIN). 

e) Ein rhythmischer Pulsationsvorgang der lebenden Zellen (Gop- 
LEWSKI, URSPRUNG, BOSE). 

f) Die osmotische Saugkraft der GefäBflüssigkeit (PRIESTLEY, BLACK- 
MAN, SABININ, Drxon). 

g) Die Quellung und Entquellung der Zellen oder Gefäßwände (SHULL, 
MacDouGaAL). 

h) Ein lokaler Unterschied im osmotischen Druck an verschiedenen 
Stellen eines Gewebes (Münch). 

i) Eine Druckänderung in den Gefäßen infolge Verletzung (FREY- 
WYSSLING). 

DaB keine der hier genannten Vorstellungen einen zwingenden Beweis 
für ihre Richtigkeit hat erbringen können, wird von KOSTYTSCHEW auf 
unsere ungeniigende Kenntnis des Wesens der Osmose zuriickgefiihrt. 
Es gibt jedoch Andeutungen dafür, daB es nicht nur die Osmose ist, 
welche in diesen Erscheinungen eine Hauptrolle spielt. 


Abschnitt II. 
Material und Methodik. 
Im Bestreben, ein genaues Bild der Erscheinung in vollkommen 
objektiver Weise zu erhalten, benutzte ich eine selbstregistrierende 
Apparatur. 
Als Versuchspflanzen habe ich Sanchezia nobilis und Ricinus Zanzi- 
bariensis gewählt; beide waren schon lange als gute Bluter bekannt 
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Außerdem war es bei Sanchezia ein Vorteil, daß der Gipfel der dekapitierten 
Pflanze gleich als Steckling benutzt werden konnte und sich ziemlich 
rasch wieder bewurzelte. So standen mir regelmäßig Stecklinge von 
denselben Versuchspflanzen zur Verfügung. Die Pflanzen wurden im 
Gewächshaus herangezogen und zeigten das ganze Jahr hindurch ein 
vortreffliches Bluten. Ricinus ließ sich nur im Sommer kultivieren. 
Nur in einigen Nebenversuchen (u.a. Wiederholung der RoMELLschen 
Untersuchungen) ist Brassica oleracea (Weißkohl) benutzt worden. 

Weil es sich in meinen Untersuchungen nicht um die Frage handelte, 
in welcher Weise verschiedene Pflanzen auf wechselnde AuBenbedingungen 
reagieren, sondern eine eingehende Betrachtung der Reaktionen selber 
das Hauptziel bildete, war es ratsamer, viele Versuchsergebnisse von 
einer Pflanzenart zu sammeln, als zahlreiche Arten nebeneinander zu 
prüfen. Infolgedessen habe ich mich im allgemeinen auf Sanchezia 
beschrankt. 

Bei Vorversuchen im Laboratorium stellte es sich heraus, daß Leucht- 
gas eine sehr schädliche Wirkung auf den Blutungsvorgang ausübt; 
um dies zu verhüten, wurden alle weiteren Versuche in einem Versuchs- 
haus des Botanischen Laboratoriums durchgeführt, in dem beliebige 
Temperaturen hergestellt und konstant erhalten werden konnten. 

Die Pflanzen wurden 24 Stunden bevor sie zum Versuch benutzt 
werden sollten, zur Anpassung an die neuen Bedingungen in den Versuchs- 
raum gestellt. Dann wurden sie unter Wasser dekapitiert und dem 
Apparat (Abb. 1) angeschlossen. Nachdem die Anschlußstelle mit einem 
Gemisch von Harz und Wachs abgedichtet war, wurde das ganze Röhren- 
system mit Wasser gefüllt. Die Pflanze (A) befand sich in einem Blech- 
topf (B), welcher geöffnet blieb oder, bei Narkoseversuchen, mit einem 
Deckel verschlossen werden konnte. 

Bei geöffnetem Hahn /, während alle anderen geschlossen blieben, 
war an den Verschiebungen des Meniskus im kalibrierten Horizontal- 
rohr (C) leicht zu erkennen, ob die Pflanze deutlich blutete und sich 
also zum Versuch eignete. War das der Fall, so wurde Hahn J geschlossen 
und 2 geöffnet; der Blutungssaft konnte jetzt nur tropfenweise aus der 
Kapillare (D) ausfließen und diese Tropfen wurden registriert. Das 
Volumen der ausfließenden Tropfen betrug bei dieser Kapillare 0,01 ccm. 
Die Schwankungen waren, wie zahlreiche Stichproben ergaben, so un- 
bedeutend, daß sie als Fehlerquelle nicht in Betracht kommen. Für 
große Sauberkeit, vor allem der Kapillare, wurde selbstverständlich Sorge 
getragen. 

Die Registrierung der ausfließenden Tropfen geschah in folgender 
Weise: Wenn der Tropfen abfällt, wird er durch das Löffelchen am Ende 
eines Aluminiumhebels aufgefangen, der in seinem Stützpunkt auf einer 
Stahlschneide genau ausbalanciert ist (Abb. 24a). Durch das Tropfen- 
gewicht sinkt der Hebel und gibt seinen Tropfen an eine auf konstantem 
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Niveau bleibende Wassersäule ab. Gleichzeitig wird durch eine Nadel 
in Quecksilber (6) ein Schwachstrom geschlossen (Stromkette 7), der nach 
einem Relais (B) führt. Dort wird der Schwachstrom in Starkstrom 
umgewandelt (Stromkette JJ), der den Schreibmagneten am Registrier- 
apparat in Tätigkeit setzt und gleichzeitig durch einen Magneten (c) 
den Hebel wieder in seine ursprüngliche Lage zurück- 
zieht. Durch den Ölwiderstand (d) werden die Be- 
wegungen des Hebels verlangsamt. 

Den Registrierapparat (C) denke man sich von 
oben gesehen. Bei Z befindet sich eine Rolle Papier, 
wie bei einem Telegraphen. Dieses Papierband (2) 
wird mittels einer Uhr (3) und eines Gewichtes an 
seinem Ende langsam fortgeschoben. Bei 4 befinden 
sich zwei Magnete mit Schreibstiften am Anker, 
einander genau gegenüber. Der obere Magnet regi- 
striert die abgeschiedenen Tropfen und schlägt drei 

untereinanderstehende 

Kam Punkte in die Oberseite 
2 E des Papierbandes, der 
untere schlägt alle 60 

Sek. ein ähnliches Zei- 

chen in die Unterseite. 








Die Zeitregistrierung 

geht in ähnlicher Weise 

'_ __.) vor sich. Die Labora- 
M\——/  toriumsuhr schließt jede 
wu ] SekundeeinenKontakt ; 
a a dieser intermittierende 
À i & Strom (Stromkette I/II) 
L pbs in =? bringt jede Sekunde den 
| | Magneten am Apparat D 

, in Tatigkeit. Durch He- 
Abb. 1. Erklärung im Text. belbewegung wird ein 

Rad mit 60 Zähnen bei 

jedem Schlag des Magnetankers um einen Zahn weiter gedreht. Nach 
60 Sek. ist das Rad einmal ganz herumgedreht, und durch einen offenen 
Quecksilberkontakt wird ein Schwachstrom geschlossen (Stromkette JV). 
Durch Relais E wird dieser Schwachstrom wieder in Starkstrom umgesetzt, 
und der Schreibmagnet der Zeitregistrierung (Stromkette V) schlagt sein 
Zeichen in das Papierband. Am Ende des Versuches erhält man also 
einen Papierstreifen, in dessen Oberseite die Angaben fiir je 0,01 ccm 
Blutungssaft, und in dessen Unterseite in regelmäßigen Abständen die 
Minutenzeichen geschlagen sind. 
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Relais F und Schreibmagnet 5 standen mit einem Apparat in Ver- 
bindung, der die bei a in Abb. 1 A übergeflossene Wassermenge auffing 


und mittels der Stromketten VJ und VII auf das Papierband zur ober- 


Jede Reaktion in dem Blutungsverlauf wird in dieser Weise augen- 
blicklich sichtbar und ist genau zu verfolgen: auBerdem erhält man 





eine groBe Anzahl vollkommen objektiver Beobachtungen über den 


Verlauf eines Versuches. 
flächlichen Bestimmung der Gesamtmenge des abgeschiedenen Saftes 


registrierte. Der Apparat wurde aber nur selten benutzt. 
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Die Rücksaugung des abgeschiedenen Saftes bei Anwendung eines 
Plasmolyticums an den Wurzeln war mit dieser Methodik natiirlich nicht 
zu registrieren. Bei diesen Versuchen wurde die Tropfenkapillare vom 
Apparat getrennt (Abb. 1 Z), und der Apparat mit dem oben liegenden 
Röhrchen verbunden. Dieses Röhrchen stand in Verbindung mit einem 
mit Wasser gefüllten, horizontal gestellten Kapillarrohr, das genau auf 
je 0,01 ccm kalibriert war und sich vor einer mit bestimmter Geschwindig- 
keit rotierenden Trommel mit Bromidpapier befand. Die Trommel 
drehte sich jede Minute um einen Abstand gleich der Dicke des Kapillar- 
rohres. Statt des Schreibmagneten wurde die Zeitregistrierung mit 
einer Lampe am Ende eines Zylinders verbunden, die jetzt jede Minute 
während einer Sekunde einen Lichtstrahl durch das Kapillarrohr hin 
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Abb. 3. Toluolthermograph. 


aufs Papier warf (Umschaltung Abb. 2@). So wurde jede Minute die 
Kapillare mit den Kalibrierstrichen als Schattenbild photographiert. 
In der Kapillare war ein kleines Luftbläschen vorhanden, und aus den 
Verschiebungen dieses Luftbläschens pro Zeiteinheit ließ sich an der 
Hand der Kalibrierung die aufgesaugte Menge und die Aufsaugungs- 
geschwindigkeit leicht berechnen. 

Zur tropfenweisen regelmäßigen Benetzung der Topferde diente der 
Kolben M (Abb. 1). Der speziell zu diesem Zweck konstruierte Toluol- 
thermograph schrieb die Bodentemperatur auf (Abb. 3). Das kreisförmige 
Kupferrohr mit den kleinen Ansätzen und dem kleinen Reservoir war 
ganz mit Toluol gefüllt; die Ansätze wurden bis zum Kreisrohr in den 
Boden eingesenkt, und das ganze mit Erde bedeckt. Das Reservoir 
bestand aus sehr dünnem gebogenem Kupfer, und auf dem Deckel war 
das Ende des Schreibstiftes beweglich befestigt. 

Mit der Ausdehnung und Zusammenziehung des Toluols bewegte sich 
der Deckel des Reservoirs und damit der Schreibstift. Die Lufttemperatur 
wurde von einem Normalthermographen aufgeschrieben, beide Apparate 
wurden dauernd an Thermometern kontrolliert. Druckänderungen er- 
folgten durch Luftkompression in den Behältern F und @ (Abb. 1), 
welche an der Hinterseite des Apparates bei H mit einer Preßpumpe 
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und bei K mit einem Manometer verbunden waren. Verbindungen mit 
der Versuchspflanze durch Hahn 4. Eine Saugung durch die Quecksilber- 
säule Z verursachte negativen Druck. 

Jede beliebige Temperaturerhöhung konnte durch zweiseitiges Ein- 
leiten von Dampf in den Blechtopf (B) erreicht werden, Temperatur- 
erniedrigung durch zweiseitiges Bespritzen des Topfes der Versuchspflanze 
mit kaltem, sofort wieder abfließendem Wasser, eine starke Temperatur- 
erniedrigung auch durch Eis um den Blechtopf. 

Im abgeschlossenen Blechtopf fand Narkotisierung statt mittels 
Durchleitung von Äther- oder Chloroformdampf oder Sauerstoffver- 
drängung durch Einleiten von Wasserstoffgas. Der Wasserstoff wurde 
bei 6 (Abb. 1) eingepreßt und konnte bei a wieder entweichen, damit 
er regelmäßig durch neuen ersetzt wurde. 

Bei anderen Narkoticis wurde an die Stelle a eine wässerige Lösung 
des Narkoticums angeschlossen, die Stelle 6 mit einer Luftpumpe ver- 
bunden. So konnte narkotisierende Luft in den Blechtopf gebracht werden, 
welche sofort wieder durch Außenluft zu ersetzen war. 

Bei Temperaturversuchen an narkotisierten Pflanzen wurde der Blech- 
topf in einen zweiten gestellt; Temperaturänderungen erfolgten dann 
durch zweiseitige Einleitung von Dampf oder kaltem Wasser in den Raum 
zwischen beiden Töpfen. 

In den Kurven sind die Tropfen von 0,01 ccm auf der Abszisse, die 
für die Bildung eines Tropfens benötigte Zeit auf der Ordinate eingetragen. 
Steigen der Kurve bedeutet also eine Verzögerung des Blutens, Sinken 
entspricht einer Beschleunigung. Im Zusammenhang damit sind auch die 
Temperaturkurven umgekehrt eingezeichnet. Abweichungen von dieser 
Darstellungsweise sind an Ort und Stelle vermerkt. 


Abschnitt Ill. 
Die Abhängigkeit des Blutens von den Außenbedingungen. 
1. Der Einfluß der Temperatur auf den Blutungsvorgang. 

Auf Grund der Tatsache, daß das Bluten eine Lebenserscheinung der 
Pflanze darstellt, jedenfalls von dem lebenden Zustand der blutenden 
Zellen abhängig ist, lag die Annahme eines wichtigen Einflusses der 
Temperatur auf die Blutungsvorgänge nahe. Ein solcher Einfluß ist 
aber von verschiedenen Forschern teilweise bestritten worden, obwohl 
er schon aus den da und dort zerstreuten Angaben der älteren Literatur 
zu folgern ist (vgl. BRÜGGE 1844). HorMEISTER (1858) hat bei ver- 
schiedenen Pflanzen ein stärkeres Bluten bei höheren Temperaturen 
beobachtet, ohne diesem Faktor große Bedeutung zuzuschreiben. BARA- 
NETZKY (1873) bestreitet einen Temperatureinfluß innerhalb einer Grenze 
von 10°, worin Brosie (1876) ihn unterstützt. CHAMBERLAIN (1897) ver- 
ringerte diese Grenze auf 5—6°. 
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Nur DETMER (1874) hat diese Frage eingehender untersucht und bei 
Cucurbita und Begonia das Optimum zu ermitteln versucht. Er fand 
es zwischen 25—30°. Doch erkennt WIELER dies nicht an, weil DETMER 
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seine Versuchspflanzen nach den Bestimmungen nicht auf Zimmer- 
temperatur zurückgebracht und nicht beobachtet hat, ob sie bei dieser 
Temperatur zu bluten fortfuhren. 

WIELER (1893) hat das Bluten einiger Pflanzen bei verschiedenen 
Temperaturen verfolgt und konnte feststellen, daB in vielen Fallen noch 
ein deutlicher AusfluB bei 40° stattfindet. Vitis unter anderem blutet 
bei 40° etwa 8 mal so stark wie bei 8—11°. WIELER sagt aber: „Ob ein 
Optimum vorhanden ist, das von dem Maximum wesentlich abweicht, 
muB dahingestellt bleiben“. Er nimmt an, daB optimale und maximale 
Temperatur ungefähr zusammenfallen. 
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LEPESCHKIN (1906) hat bei Pilobolus beobachtet, daB bis 35—37° 
die Intensität der Wasserausscheidung von der Temperatur abhangig ist. 
Bei höherer tritt eine Turgorsenkung ein und hört die Auspressung auf. 
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Abb. 5. B Blutungskurve; Ta Lufttemperatur; Tb Bodentemperatur. S| und St Ein- 
schalten und Ausschalten der Erwärmung. W | und Wt gleiche Bedeutung für die 

Abkühlung. 
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Ahnliche Erscheinungen treten auch beim Bluten hôherer Pflanzen auf 
(vgl. weiter unten, 4). 

Seit WIELER ist dann eigentlich die Frage nach dem Temperatur- 
einfluß bei den Blutungserscheinungen nicht mehr untersucht worden. 
So war es die erste Aufgabe, das Verhalten der hier verwendeten Pflanzen 
in bezug auf diesen Faktor genau zu prüfen. Das Ergebnis war ein 
enger Zusammenhang zwischen dem Blutungsverlauf und der Temperatur. 

In Abb. 4 ist das Bluten einer Sancheziapflanze bei stark wechselnder 
Bodentemperatur dargestellt. Man kann leicht sehen, wie genau die 
Blutungskurve der Kurve der Bodentemperatur folgt. Abb. 5 gibt das 
Ergebnis eines derartigen Versuches mit Brassica wieder. Auch Brassica 
zeigt die vollkommene Abhängigkeit des Blutens von der Bodentemperatur. 
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Abb. 6. B Blutungskurve; Tb Bodentemperatur; bei K Abkühlung. 
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Nur am Ende des Versuches traten andere Ver- 
haltnisse hervor, dort kreuzen sich die Kurven. 
Bei hoher Temperatur, im Bereiche der Tempe- 
raturgrenze des Lebens, verringert sich die Aus- 
scheidung infolge Schädigung und schlieBlichen Ab- 
sterbens der Pflanze. Es zeigt sich dann immer eine 
rasche Abnahme des Blutens bis zum vollkommenen 
Stillstand; diese Abnahme tritt in der Kurve immer 
als eine der Ordinate annähernd parallel verlaufende 
Linie hervor, welche ich bei der Besprechung weiterer 
Versuche als „Absterbekurve‘‘ bezeichnen möchte. 
Diese beiden Ergebnisse, als Beispiele aus einer 
Reihe von Versuchen über die Frage nach dem 
Temperatureinfluß, beweisen vollständig die Ab- 
hängigkeit des Blutens von diesem Faktor. Obwohl 
auch in dieser Hinsicht bedeutende individuelle 
Differenzen auftreten können, so gibt es doch keine 
Pflanze, die nicht auf Temperaturschwankungen re- 
agiert. Weiter läßt sich aus diesen Versuchen folgern, 
daß bestimmte Grenzen, innerhalb welcher angeblich 
die Temperatur keinen Einfluß ausüben sollte (BARA- 
NETZKY u. a.), gar nicht bestehen. Im Gegenteil 
zeigt sich schon eine Änderung in dem Blutungs- 
verlauf, sobald eine Erhöhung oder Erniedrigung 
der Temperatur einsetzt. Nur sind die Individuen 
einer Art und auch die verschiedenen Arten ver- 
schieden empfindlich (vgl. dazu Abschnitt IV). 

Und nicht nur die Fälle, wo rasche und starke 
Temperaturänderungen angewendet werden, zeigen 
deutliche Reaktionen, sondern auch auf langsame 
und schwache Schwankungen der Temperatur reagiert 
die blutende Pflanze in gleicher Weise. 

Abb. 6 zeigt die Blutungskurve einer Sanchezia, 
die während 7 Stunden bei langsam um 8° ab- 
sinkender Temperatur registriert wurde. Eine Ver- 
zögerung des Blutens ist deutlich zu beobachten. 
Es war zu erwarten, daß bei langsam ansteigender 
Temperatur der Zusammenhang zwischen Bluten und 
Temperatur sich in einer Optimumkurve darstellen 
würde. | 

Wie Abb. 7 zeigt, hat diese Voraussetzung sich 
als richtig erwiesen. Die Optima variieren zwischen 
30—40°, die Maxima fallen mit der Temperatur- 
grenze des Lebens zusammen. WIELERs Behauptung. 
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ein wesentlich vom Maximum abweichendes Optimum sei nicht vor- 
handen, hat sich also nicht bestatigt. 


Die Abbildung gibt zwei Kurven von Brassica und zwei von Sanchezia 
wieder; ein Vergleich dieser Kurven zeigt die groBe Bedeutung der 
individuellen Differenzen, 
welche es unmôglich ma- - 
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Abb. 7. Optimumkurven. S Sanchezia; B Brassica; 
Der Grad der Tempe- Ricinus. Abszisse: Temperatur; Ordinate: Zeit für 
raturreaktion kann von die Bildung eines Tropfens. Die Zeit ist bestimmt als 
a Mittelwert aus 5 Beobachtunge derselben Pflanze 

der Temperatur beeinflußt bel dae pete ese dote - 

werden, in welcher die 

Pflanze kurz vorher sich befand; darum ist es notwendig, daß bei 
vergleichenden Versuchen an verschiedenen Pflanzen die Anfangs- 


temperaturen schon vor den Versuchen gleich sind. 

Die Temperatur ist der wichtigste Faktor und ihre Wirkung läßt 
sich als die tiefstgreifende erkennen; es wird später ersichtlich werden, 
wie Reaktionen auf andere Faktoren völlig von Temperaturreaktionen 
verdeckt werden können. 

In diesen Versuchen handelt es sich immer um Temperaturänderungen 
des Bodens. Die dabei hervortretenden Reaktionen weisen darauf hin, 
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daß jedenfalls in den Wurzeln Kräfte vorhanden sind, die in irgendeiner 
Weise zum Blutungsvorgang in Beziehung stehen. 

Die Frage, ob der oberirdische Stengelteil zu bluten imstande ist, 
oder ob er überhaupt am Bluten beteiligt ist, ist lange Zeit Gegenstand 
verschiedener Untersuchungen gewesen. Bei der Besprechung der Ver- 
suchsergebnisse in 6 möchte ich näher darauf eingehen. 

Von vornherein sei gesagt, daß die Frage nach dem Bluten des 
Stengelteiles in erster Linie eine Definitionsfrage ist. Nach meiner Auf- 
fassung wird die Wasserabgabe eines abgeschnittenen Stengels sowieso 
keinen Blutungsvorgang darstellen. Doch wäre es nicht unmöglich, daß 
die Parenchymzellen im intakten Stengel zur Wasserabgabe imstande sind 
und den Blutungsverlauf zu beeinflussen vermögen. 

Dieses Problem hat zuerst BARANETZKY (1873) experimentell zu prüfen 
versucht. Er verglich zwei Exemplare von Helianthus und zwei von 
Ricinus, wovon je das eine 4cm, das andere 30cm über den Boden 
dekapitiert wurde. Die Pflanzen mit längeren Stammstümpfen schieden 
mehr aus als die kurz dekapitierten. Er zieht daraus den Schluß, daß 
der oberirdische Stengelteil am Blutungsvorgang beteiligt ist, ohne aber 
die individuellen Differenzen zu berücksichtigen. DETMER (1877), der 
die Versuche wiederholt hat, konnte BARANETZKYs Folgerung nicht 
bestätigen. 

Jönsson (1892) hatte bei submersen Pflanzen beobachtet, daß die 
Zellen, welche die weitlumigen Interzellularräume umgeben, Wasser an 
diese abzugeben vermögen. 

WIELER (1893) hat die Mitwirkung oberirdischer Zellen durch Mano- 
meterversuche zu entscheiden versucht. ‘Wenn zwei in einem gewissen 
Abstand voneinander im Stamm angebrachte Manometer eine Niveau- 
differenz zeigten und dieser Unterschied gleich oder größer war wie die 
zwischen beiden Manometern befindliche Saftsäule (auf Quecksilber be- 
rechnet), so nimmt er an, daß die Zellen des Stammes nicht am Bluten 
beteiligt sind, wohl aber, wenn er kleiner ist. Die Ergebnisse seiner Ver- 
suche weisen alle auf eine Inaktivität der Stammzellen in dieser Hin- 
sicht hin. 

Ich habe diese Frage für meine Pflanzen in einfacher Weise durch 
Temperaturbeeinflussung zu prüfen versucht. Wenn man durch ein 
spiralig gewundenes Glasrohr um den Stengel Dampf leitet, tritt eine 
augenblickliche Reaktion hervor, zuerst eine Beschleunigung, diese geht 
aber bald in eine Verzögerung über, welche zum vollkommenen Stillstand 
des Blutungsvorganges führen kann (Abb. 8). Jedoch setzt das Bluten 
nach Aufhören des Erhitzens wieder ein ;die ursprüngliche Geschwindigkeit 
wird bald wieder erreicht. Auch dann, wenn der oberirdische Teil während 
des Versuches abgetötet worden ist. Alle Pflanzen zeigen in dieser Hinsicht 
ganz ähnliche Kurven. 
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Die Beschleunigung des Blutens bei Erwärmung des Stengels deutet 
darauf hin, daß die oberirdischen Parenchymzellen zur Wasserabgabe 
imstande sind; die Wiederherstellung der ursprünglichen Blutungs- 
geschwindigkeit nach Abtöten dieser Zellen zeigt aber, daß sie unter 
normalen Bedingungen zum Bluten wahrscheinlich nicht beitragen. 

Außerdem geht aus diesen Ergebnissen hervor, daß die den Saftaustritt 
verursachenden Vorgänge sich 
in den Wurzeln abspielen. 
Welche Vorgänge dabei in 
Betracht kommen, und in 
welcher Art und Weise sie 
von der Temperatur beein- 
flußt werden, gehört zur 
Frage nach der Blutungs- 
ursache. Ich möchte diese 
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näher erörtern. Erwärmung (V }) des Stengelteiles. 





2. Der Einfluß künstlicher Druckänderungen in den Gefäßen 
auf das Bluten. 

Die Frage nach dem Einfluß des Druckes in den Gefäßen ist bereits 
Gegenstand verschiedener Untersuchungen gewesen. 

WIELER (1893) hat, im Anschluß an die früheren Versuche von 
ScHEIT, nichtblutende Pflanzen durch Auspumpen der Wurzelstümpfe 
zum Bluten zu bringen versucht. Von 13 Pflanzen ist es ihm bei zweien 
gelungen, Bluten hervorzurufen, bei zwei anderen nur während der 
Evacuation. Diese Ergebnisse gestatten noch keine Entscheidung. Doch 
wäre es natürlich wichtig zu wissen, ob Spannungsdifferenzen in den 
Gefäßen einen Einfluß auf die Blutungsvorgänge ausüben. 

Schon lange war bekannt, daß Pflanzen nach Dekapitierung unter 
negativem Druck viel Wasser aus dem Steigrohr aufsaugen. Und daß 
diese Zugspannungen eine beträchtliche Größe erreichen können, hat die 
erhebliche Anzahl Versuche über den Wassertransport genügend gezeigt. 

CHAMBERLAIN (1897) hat sich eingehend mit dem Einfluß der Druck- 
änderungen in den Gefäßen beschäftigt. Er hat gefunden, daß sowohl 
bei Druckerhöhung als bei Druckerniedrigung die Menge des ausfließenden 
Saftes sich vermehren kann. Bei langsam sich änderndem Druck auf 
die Dekapitationsfläche (gleichviel ob diese eine Erniedrigung oder 
Vermehrung des zuvor herrschenden Druckes bedeutet) stellt das Bluten 
sich nach einer kurzen Reaktion wieder langsam auf seinen früheren 
Wert ein. Plötzliche Druckänderungen haben kräftige Reaktionen zur 
Folge in dem Sinne, daß Erniedrigung einen stärkeren Ausfluß ver- 
ursacht; Erhöhung eine Hemmung oder Rücksaugung. CHAMBERLAIN 
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erblickt in diesen Reaktionen einen vitalen Vorgang, die blutenden Zellen 
sollen durch den Druck gereizt werden. 

Jost (1916) hat die Versuche CHAMBERLAINs zum Teil wiederholt 
und hat sich die Frage gestellt, ob hier wirklich von einer Reizwirkung 
die Rede sein kann. Jost nimmt eine physikalische Ursache an. Zur 
Entscheidung dieses Punktes hat er seine Versuche unter drei verschiedenen 
Bedingungen angestellt. Er verglich den EinfluB negativen Druckes auf 
dekapitierte Pflanzen a) unter normalen Bedingungen, b) bei unter Wasser 
getauchten Pflanzen und c) in Wasserstoffatmosphäre. 

Unter normalen Bedingungen erhielt er bei Pumpensaugung eine 
Vermehrung der Menge Blutungssaft. Obwohl die Pflanzen sich ungleich 
verhalten, tritt doch immer eine vermehrte Wasserabgabe auf. Starke 
und schwache Saugung üben einen verschiedenen Einfluß aus. Jost 
betrachtet den Vorgang nicht als einen rein physikalischen. Bei Pflanzen 
unter Wasser und in Wasserstoffatmosphäre tritt immer eine Verringerung 
oder ein Aufhören des Saftausflusses ein, während doch bei unter- 
getauchten Pflanzen, denen reichlich Wasser zur Verfügung stand, eine 
Vermehrung erwartet werden konnte. 

Auch RoMELL (1918) hat die Anschauungen CHAMBERLAINs an- 
gegriffen. Im Gegensatz zu dessen vitalistischer Auffassung sieht ROMELL 
nur die Möglichkeit einer rein physikalischen Ursache der Druckreaktionen. 
Er konnte bei lebenden und abgetöteten Coleus-Pflanzen die gleichen 
Druckreaktionen feststellen, womit eine Mitwirkung lebender Wurzel- 
zellen entscheidend widerlegt worden war. Er weist auch darauf hin, 
daß nach Beendigung der Anfangsreaktionen niemals eine Änderung der 
Blutungsgeschwindigkeit erhalten wird, was doch in erster Linie auf 
eine Reizwirkung hinweisen könnte. Versuche über den Einfluß eines 
kurzen, starken „Druckstoßes‘ fielen negativ aus; keine Vermehrung 
des Blutens wurde dadurch veranlaßt. Nur bei Brassica findet er Züge, 
welche auf eine Reizwirkung hindeuten könnten. Ähnlich wie Jost kann 
auch RoMELL keine Proportionalität zwischen Blutungsmenge und 
negativem oder positivem Druck bemerken. 

K6HNLEIN (1930) dagegen schließt sich mehr oder weniger CHAMBER- 
LAIN an, wenn er angibt, daß starke Saugung eine Reizwirkung auf die 
Wurzeln ausübt und auch starke Transpiration die Wurzeltätigkeit 
stimulieren soll. Er stimmt Jost und ROMELL darin bei, daß hoher Druck 
eine andere Wirkung ausübt als niedriger. Auch wenn ein negativer 
Druck in den Gefäßen vorhanden ist, soll laut KÔHNLEIN doch durch 
den Blutungsdruck Wasser in die Gefäße hineingepreßt werden. 

Bei dieser Erkenntnis möchte ich einen Augenblick verweilen. 

Immer wieder begegnet man in verschiedenen Mitteilungen der Meinung, 
daß zusammen mit negativem Druck kein Wurzeldruck vorhanden sein 
könne, indem eine notwendige Abhängigkeit der beiden Erscheinungen 
voneinander angenommen wird. Der Wurzeldruck ist aber in erster Linie 
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abhängig vom Zustand der zum Bluten geeigneten oder druckbildenden 
Zellen. Man müßte zuerst zuverlässig festgestellt haben, ob tatsächlich in 
diesen Zellen bestimmte Änderungen aufgetreten sind, bevor ein Fehlen 
des Wurzeldruckes angenommen wird. Und das ist niemals geschehen. 

Gerade in dem Auftreten des negativen Druckes (Mangel an Wasser) 
bei starker Transpiration und in der Guttation (größerer Nachschub 
von Wasser als verbraucht wird) könnte man eine uniforme Tätigkeit 
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Abb. 9 und 10. Druck- 
reaktionen bei San- 
chezia. B Blutungs- 
kurve; Ta Lufttempe- 
ratur; Tb Bodentem- 
peratur. Druck +'/, 
Atm. während 15 Min. 
und Druck — 270mm 
während 10 Min. 
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Abb. 10. 


der druckbildenden Zellen erblicken. Die Existenz eines Wurzeldruckes 
auch bei negativem Druck hat KÖHNLEIN richtig erkannt. 

Die Konstruktion meiner Apparatur gestattete mir leider nicht, groBe 
Druckdifferenzen anzuwenden; so war ich nur in der Lage, mit niedrigen 
Drucken zu arbeiten. Diese Drucke erhielt ich durch komprimierte Luft 
oder Saugung einer Quecksilbersäule, wie es in dem Abschnitt über die 
Methodik beschrieben worden ist. 

Die Ergebnisse der Versuche haben RoMELLs Angaben in der Haupt- 
sache bestätigen können. Immer tritt nach dem Aufhören des auf der 
Dekapitationsfläche lastenden positiven oder negativen Druckes eine 
Reaktion auf. Entspricht die Wiederherstellung des Atmosphärendruckes 
einer Druckerhöhung, so wird die Ausscheidung gehemmt, entspricht sie 
einer Erniedrigung, so findet sofort eine heftige Ausscheidung statt. 
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Abb. 9 zeigt diesen Vorgang fiir einen angewendeten positiven Druck, 
Abb. 10 fiir einen negativen. 

Nach Ausklingen der Reaktion nimmt das Bluten ziemlich rasch 
seinen urspriinglichen Wert wieder an. Es zeigt sich nachher niemals 
beschleunigt oder verzögert (falls die Temperatur konstant bleibt), was 
erst auf eine Reizwirkung hindeuten könnte. 

Von ROMELL ist auch gezeigt worden, daß völlig abgetötete Pflanzen 
noch auf Druckdifferenzen reagieren; diese Feststellung kann ich für 
meine Pflanzen bestätigen. Ein 
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Abb. 11. Druckreaktionen einer abgetöteten San- hinweisen. 
ae nes ; —- ge ans RoMELL findet eine Abwei- 

chung von diesen Verhältnissen 
bei Brassica, in den Reaktionskurven dieser Pflanze sieht er die Andeutung 
einer Reizwirkung des Druckes. Die Ergebnisse meiner Versuche bei 
Brassica bestätigen jedoch diese Annahme nicht. Sieht man sich Abb. 12 
an, die Druckreaktionen einer Brassica darstellend, so ist eine voll- 
kommene Übereinstimmung mit dem Verhalten anderer Pflanzen ohne 
weiteres zu erkennen. Nach dem Ausklingen der Reaktion zeigt das 
Bluten sich weder beschleunigt noch verzögert. 

Mir scheinen deshalb die Druckreaktionen eine rein mechanische 
Ursache zu haben. Blutet eine Pflanze unter Atmosphärendruck mit einer 
bestimmten Geschwindigkeit, so ist diese mehr oder weniger von der 
Differenz zwischen der emportreibenden Kraft und dem auf der Dekapi- 
tationsfläche lastenden Druck (der sich in den Leitungsbahnen fort- 
pflanzt) abhängig. 

Verringert man diese Differenz durch Druckerhöhung auf der De- 
kapitationsfläche, so wird das Wasser in den Gefäßen beim Ausfluß 
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gehemmt. Entspricht der angewendete Druck dem Wurzeldruck, so 
wird gar kein Wasser mehr abgegeben. Schließt man während der 
Einwirkung des Druckes jede Verbindung mit der Außenwelt ab, so 
bleibt jede abgegebene Saftmenge innerhalb des Raumes zwischen der 
Druckquelle und der Pflanze eingeschlossen. Die Pflanze kann nur 
so viel Saft abgeben, bis Innen- und Außendruck im Gleichgewicht stehen 
(Prinzip der Manometerversuche). 

Bei plötzlicher Wiederherstellung des Atmosphärendruckes tritt die, 
sagen wir einfachkeitshalber in den Gefäßen zurückgehaltene Wasser- 
menge aus, bis der Gleichgewichtszustand sich wieder eingestellt hat. 
Bei negativem Druck wirkt die Wiederherstellung des Atmosphären- 
druckes wie eine Druckerhöhung, da unter Einwirkung der Saugung 
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Abb. 12. Druckreaktion einer Brassica. B Blutungskurve; Ta Lufttemperatur; 
Tb Bodentemperatur. Druck 0,7 Atm. während 10 Min. 





das Wasser aus den Gefäßen entfernt wurde. Das Gleichgewicht stellt 
sich anfänglich durch ein Zurückhalten des Saftes wieder ein. Diese 
Annahme enthält die Voraussetzung, daß der Blutungsvorgang in keiner 
Weise von dem Druck beeinflußt wird, mit anderen Worten, daß während 
der Einwirkung des Druckes die Blutungsintensität gleich bleibt. 

Sollte diese Annahme sich als richtig herausstellen, so müssen die 
Ergebnisse der Versuche folgende Auffassung bestätigen: Eine Pflanze 
gibt unter gleichbleibenden Außenbedingungen eine bestimmte Menge 
Blutungssaft pro Zeiteinheit ab. Wird jetzt ein Druck angewendet, 
z.B. während 20 Min., so wirken nach unserer Voraussetzung in der 
Reaktion zwei Vorgänge zusammen: die Gesamtmenge des in der Re- 
aktion abgegebenen Saftes besteht einerseits aus der Menge, welche 
während 20 Min. Druck abgegeben wurde und welche jetzt, beim Auf- 
hören des Druckes, ausfließen kann; andererseits aus der Menge, welche 
in normaler Weise während der Reaktionszeit geblutet wird. 

Die Zeitdauer der Reaktionsperiode ist bekannt; bestimmt man jetzt 
die in der gleichen Zeit abgeschiedene Menge beim normalen Bluten und 
berechnet daraus die Blutungsmenge pro Minute, dann sollte man in 
der Reaktion als Gesamtmenge erhalten: a) die berechnete Menge pro 
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Minute x die Anzahl Minuten Druck; b) die berechnete Menge pro 
Minute x die Anzahl Minuten der Reaktionsperiode. 

Einige Beispiele aus den Versuchen mit Brassica und Sanchezia 
mögen diese Annahme erläutern. 









































Tabelle 1. 
psStenge Abgabe vor Ein- Druck 
der] wirkung des Druckes Msvéadint Ge- 
ve Le Reaktionsmenge — 
i in | also 1 
we Min. com | Min. pro Min. om = ccm ecm 
Brassica 1 1021| 11,7] 0,10 | 11 |0,0091 | 1,9 | 10 ]0,0091 (10+11,7)—0,197 | 0,210 
à 2 10,20 | 18,7 | 0,10 | 18,9 |0,0053 | 1,9 | 20 10,0053 (20+18,7)—0,207 | 0,200 
Sanchezia 1 | 0,07 | 20,9 | 0,04 | 21,8 | 0,00183 | 1,9 | 15 10,00183%(15-+20,9)—0,0656 | 0,0700 
2 10,08 | 32,7 | 0,05 | 32,5 | 0,00154 | 1,9 | 15 10,00154(15+ 32,7)—0,0734 | 0,0800 


Es ist ersichtlich, daß sowohl bei gut (Brassica) als bei weniger gut 
blutenden Pflanzen (Sanchezia) die berechneten und gefundenen Mengen 
miteinander übereinstimmen. Ma kann annehmen, daß bei Anwendung 
niedriger Drucke Vorgänge vorliegen, wie sie oben beschrieben sind. 

Diese Erklärung stimmt selbstverständlich nicht für die Reaktionen 
bei abgetöteten Pflanzen. In dieser Hinsicht möchte ich nochmals auf 
das verschiedene Verhalten der Reaktionskurven bei lebenden und toten 
Pflanzen hinweisen. Bei den letzteren beruht die Reaktion wahrscheinlich 
auf mechanischem Einpressen von Wasser, das beim Aufhören des Druckes 
wieder frei wird. 

Die Druckreaktionen unterscheiden sich wesentlich von denjenigen, 
welche durch Temperaturänderungen veranlaßt werden. Bei Anwendung 
eines beliebigen Druckes findet während der Einwirkung des Druckes 
keine Änderung der Blutungsintensität statt. Bei Temperatureinflüssen 
dagegen wird augenblicklich die Blutungsintensität verändert. 

Der verschiedenartige Einfluß dieser beiden Faktoren tritt auch 
zutage, wenn man beide nebeneinander einwirken läßt. Vergleicht man 
z. B. bei einer Pflanze die Reaktionen auf gleich große Drucke bei zwei 
verschiedenen Temperaturen, so sieht man, daß die Pflanze sich nach dem 
Ausklingen der Druckreaktion wieder auf diejenige Blutungsgeschwindig- 
keit einstellt, welche sie vorher bei dieser Temperatur erreicht hatte. 

CHAMBERLAIN (1897) berichtet, daß sehr langsame Druckänderungen 
keinen Einfluß haben, die tätigen Wurzelzellen sollen sich der Änderung 
anpassen. Nach dieser Auffassung müßte dieser Vorgang in letzter 
Linie doch auf eine Reaktion der lebenden Zellen zurückzuführen sein; 
mir scheint es jedoch nicht unmöglich, daß etwaige Druckreaktionen 
hei langsam anwachsendem Druck nicht über die Grenzen der immer 
auftretenden Oscillationen hinausgehen. In diesem Falle könnten sie 
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kaum von den letzteren zu unterscheiden sein. Diese Oseillationen 
werden um so größer, je länger man den Zeitraum zwischen zwei Beob- 
achtungen wählt, und CHAMBERLAIN hat den Stand des Saftes zu beliebigen 
Zeiten abgelesen; dadurch könnte ihm sehr wohl die Wirkung eines 
langsamen Druckanstieges entgangen sein. 

Man stößt oft auf die Meinung, daß irgendwie entstandene Druck- 
differenzen in der Pflanze eine größere oder geringere Tätigkeit der 
Wurzelzellen veranlassen sollen; bei den hier angewendeten Druck- 
differenzen hat es sich erwiesen, daß von einer Reizung der blutenden 
Zellen nicht die Rede sein kann, und daß nur eine mechanische Ursache 
der Druckreaktionen in Betracht kommt. 


3. Die Sistierung des Blutens und die Rücksaugung abgeschiedenen 

Saftes bei Gegenwart osmotisch wirksamer Lösungen an den Wurzeln. 

Schon den älteren Forschern war bekannt, daß mittels osmotisch wirk- 
samer Lösungen an den Wurzeln das Bluten gehemmt, sogar verhindert 
werden konnte, indem stärkere Konzentrationen dieser Lösungen eine 
Rücksaugung des ausgeschiedenen Saftes verursachten (Brosic, DETMER). 

WIELER (1893) hat geprüft, inwieweit Lösungen verschiedener Stoffe 
ein Bluten hervorrufen können. Er benutzte dazu verdünnte Lösungen 
von Säuren, Alkaloiden, Salzen usw. Es ist ihm gelungen, bei einigen 
Nichtblutern unter Einwirkung dieser Chemikalien bluten zu verursachen, 
wenn er die Pflanzen, nachdem sie einige Zeit in der Lösung verweilt 
hatten, in Wasser zurückversetzte. 

Ähnlich konnte RENNER (1929) feststellen, daß die Rücksaugung 
des abgegebenen Saftes durch Plasmolytica an den Wurzeln der Kon- 
zentration der Lösung parallel verläuft. Er konnte das Bluten einer 
dekapitierten Pflanze mit einem Plasmolyticum von gleicher Stärke 
wie die Kraft des Transpirationsstromes verhindern; eine doppelt so hohe 
Konzentration verursachte einen Strom in absteigender Richtung von 
gleicher Stärke wie der Transpirationsstrom. Diese Befunde sind von 
KÔHNLEIN (1930) bestätigt worden; dieser folgert daraus, daß der Fil- 
trationswiderstand der Wurzelzellen in beiden Richtungen gleich ist. 

Montrort (1920) hat die Guttation als Maßstab der Wasseraufnahme 
benutzt. Nach seiner Ansicht wird die Kraft der Aufnahme geliefert 
einerseits von einer infolge der Transpiration entstandenen Zugkraft, 
andererseits von osmotischen, durch Permeabilitätsunterschiede hervor- 
gerufenen Energiepotentialen in den Zellen. (Vgl. passive und aktive 
Wurzelsaugung nach RENNER.) Wenn er die Guttation durch Plasmolytica 
verhindert oder in dieser Weise eine Rücksaugung veranlaßt, so sieht er, bei 
Ersetzung des Plasmolyticums durch Wasser, innerhalb zweier Minuten 
wieder eine Tropfenbildung an den Blättern auftreten. Er nimmt an, 
daß in diesem Fall die epidermalen Zellen der Wurzeln eher in den normalen 
Zustand zurückkehren als die inneren parenchymatischen Zellen. Die 
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letzteren sollen sich in bezug auf den Wassertransport passiv verhalten, 
sonst könnte niemals innerhalb zweier Minuten eine Wiederherstellung der 
Guttation auftreten. Durch den hydrostatischen Druck der epidermalen 
Zellreihen wird das Wasser, ohne Mitwirkung der inneren Zellen, in die 
Gefäße hineingepreßt. Montrort erblickt also in dem Druck der peri- 
pheren Zellen die Blutungsursache, doch meint er, daß eine rein physi- 
kalische Erklärung dieser Erscheinung nicht möglich sei. 

MacDoveat (1925) hat Manometer, mit Wasser oder mit verschiedenen 
Lösungen gefüllt, in eine Carnegia gigantea eingeführt. Er findet einen 
bestimmten Zusammenhang zwischen dem Druck und den Quellungs- 
erscheinungen der Rindenschicht des Stammes. Weil diese Erscheinungen 
bei Pflanzen ohne Wurzeln in gleicher Art und Weise hervortreten, lehnt 
er eine Mitwirkung des Wurzeldruckes 
beim Zustandekommen des Blutungs- 
druckes ab. Der letztere soll, gerade 
wie negativer Druck, auf die Tätig- 
keit der lebenden Stammzellen zurück- 
zuführen sein. 
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Bei Sanchezia, Ricinus und Brassica 
habe ich eine ähnliche Rücksaugung 
beobachten können, wenn der Topf 
der Pflanze mit einer 15%igen Rohr- 
20% com zuckerlésung oder mit einer 10% igen 
Abb. 13. Rücksaugung einer Sanchezia. Kochsalzlösung begossen wurde. Die 
eg “ec ussi Registrierung dieser Aufsaugung er- 

Plasmolyticum: 10%, Kochsalzlösung. folgteinder im Abschnitt II beschriebe- 

nen Weise. Unter normalen, konstanten 

Außenbedingungen verläuft dieser Vorgang vollkommen regelmäßig. Die 

Kurve einer solchen Rücksaugung zeigt sich als gerade, der Abszisse 
parallele Linie. 

Mit Riicksicht auf die Beobachtungen einiger Forscher (WIELER, 
RENNER und Jost), daB die Wurzeln sich nach einiger Zeit an die neu 
geschaffenen Bedingungen anzupassen vermögen, habe ich meine Versuche 
immer innerhalb 1 oder 1!/, Stunden nach Begießen mit dem Plasmo- 
lyticum ausgeführt. 

Setzt nun während dieser Rücksaugung eine Temperaturänderung 
des Bodens ein, so tritt eine Reaktion auf, welche sich entgegengesetzt 
der Temperaturreaktion bei normal blutenden Pflanzen verhält. Bei 
Temperaturerhöhung wird die Rücksaugung verzögert, bei Temperatur- 
erniedrigung beschleunigt. In Abb. 13 ist die Rücksaugung einer Sanchezia- 
pflanze dargestellt. In die Abbildung ist eine zweite Kurve eingetragen. 
welche sich auf die Rücksaugung einer künstlichen Zellreihe bezieht; 
davon wird später noch die Rede sein. 
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Rasche und starke Temperaturerhéhung verursacht eine ebenso rasche 
und starke Hemmung der Saugung. Dieser Vorgang erscheint ebenso eng 
mit der Temperatur verknüpft wie der normale Blutungsvorgang. Lang- 
same und schwache Temperaturänderungen veranlassen eine schwache und 
geringe Verzégerung der Rücksaugung. Der Grad der Reaktion wird 
von dem Grad der Temperaturänderung bestimmt. Es fehlt wiederum 
ein Intervall, innerhalb dessen die Temperatur keinen EinfluB ausübt. 

Abb. 14 soll dies näher zeigen. 

Zwei starke und entgegengesetzte Temperaturänderungen beein- 
flussen die Rücksaugung sofort. In einigen Fällen war es möglich, die 
Rücksaugung unter dem Einfluß einer 
Temperaturerhöhung völlig zu verhindern; m 
die Saugung wandelte sich bisweilen sogar ” ” 
in eine schwache Saftauspressung um, was » » 
wiederum den maßgebenden Einfluß der „„. \ 
Temperatur zeigt. st) ' 

Es kann keinem Zweifel unterliegen, 
daB die Riicksaugung des ausgeschiedenen 
Saftes durch osmotisch wirksame Lösungen 2 « 
an den Wurzeln auf einem rein osmotischen 4, » 
Vorgang beruht. Nehmen wir an, daß der 
Grad der Rücksaugung von der Differenz 
zwischen der osmotischen Saugkraft des 
Plasmolyticums und der emportreibenden » « 
Kraft des Blutens abhängig ist, so können „ 
bei den Temperaturreaktionen zwei Mög- 
lichkeiten vorliegen: entweder wird die WO : 
Wirkung des Plasmolyticums durch die Ann unge. Tb Boden. 
Temperaturänderungen verstärkt bzw. ge- temperatur. Bei S + W} Ausschaltung 
schwächt, oder die Kraft des Blutens + pre À Se 
wird durch die Temperaturänderungen in 15% Rohrzuckerlösung. 
ähnlicher Weise beeinfluBt. 

Nehmen wir eine Reihe kiinstlicher, durch Kollodiummembranen 
voneinander getrennten Zellen und fiillen wir diese mit ansteigenden 
Konzentrationen einer Lésung, so wird beim Eintauchen dieses Systems 
in eine stärkere Konzentration der Lésung eine Rücksaugung stattfinden, 
die auf rein osmotischen Grundlagen beruht. 

Wie Abb. 13 zeigt, wird die Rücksaugung eines solchen Systems 
bei einer Temperaturerhöhung um 10° um das 2—2,6fache verzögert. 
Bei gleicher Temperaturdifferenz wird die Riicksaugung einer Pflanze 
um das 22fache verzôgert. Diese Ergebnisse weisen darauf hin, daB es 
sich bei der Pflanze nicht nur um einen rein osmotischen Vorgang handeln 
kann, und daß eine Verstärkung der Blutungsintensität in erster Linie 
für die Verzögerung in Anspruch genommen werden muß. 
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Die Tatsache, daß eine Rücksaugung sich bei Temperaturerhöhung 
in eine schwache Saftauspressung umwandeln kann, stiitzt diese An- 
nahme. In diesem Falle muB man annehmen, daB die Kraftdifferenz 
zwischen Plasmolyticum und Blutungsdruck sich durch den Temperatur- 
einfluB nach der Seite der emportreibenden Kraft des Blutens verschoben 
hat. Während dieser Verschiebung wird ein Punkt erreicht, wo beide 
Kräfte gleich groß sind. Dieser Moment kommt in einem Aufhören der 
Rücksaugung zum Ausdruck. 


4. Das Verhalten narkotisierter Pflanzen. 

Die Frage nach der Notwendigkeit des Sauerstoffs beim Bluten ist 
zuerst von WIELER (1893) hervorgehoben worden. Aus seinen ersten 
Versuchen über das Bluten von Keimlingen in einem mit Wasserstoff 
gefüllten Raum geht hervor, daß freier Sauerstoff unbedingt erforderlich 
ist. Zwei Möglichkeiten kommen dafür nach ihm in Frage: entweder 
könnte es sich beim Bluten um einen Oxydationsvorgang handeln, oder es 
wäre möglich, daß der Sauerstoff, als notwendiger Faktor für die Lebens- 
tätigkeit und die Stoffwechselvorgänge der Zelle, das Bluten in dieser 
Weise beeinflußte. 


Einige Versuche über den Einfluß von Anaestheticis (Chloroform und 
Nitrobenzol) zeigten, daß Sauerstoff einen notwendigen Faktor für die 
Lebensbedingungen der blutenden Zellen bildet, und daß das Bluten vom 
lebenden Zustand der Zelle abhängig ist. Damit war außerdem ein Ein- 
wand gegen RoMELLs Oxydationshypothese der Blutungsursache ge- 
liefert worden. 


Gleichzeitig mit seinen Untersuchungen über den Zusammenhang 
zwischen Wasserabgabe und Temperatur bei Pilobolus hat LEPESCHKIN 
(1906) auch die Einwirkung anästhetisierender Stoffe auf diesen Vorgang 
geprüft. In Wasserstoffatmosphäre dauerte die Tropfenausscheidung un- 
gehemmt fort. Dies ist wahrscheinlich nicht ganz richtig: WIELER und 
Jost z. B. haben immer mit Wasserstoff eine Art Narkose verursachen 
können. Es dauert aber, wie sie erwähnten, ziemlich lange, bevor sie zu- 
stande gekommen ist. Bei meinen Versuchen kam es einige Male vor, 
daß eine Wasserstoffdurchleitung die ganze Nacht hindurch das Bluten 
noch nicht vollständig sistiert hatte. Individuelle Differenzen spielen 
hier eine Rolle. 


Mit Äther und Chloroform hat LEPESCHKIN verschiedene Ergebnisse 
erzielt. Bei langsamer Zufuhr der Narkotica in kleinen Mengen hörte 
die Ausscheidung bald auf, was nach seiner Meinung auf eine Permea- 
bilitätserniedrigung zurückzuführen ist. Bei großen Mengen und an- 
dauerndem Aufenthalt in dem Narkoticum war eine Verstärkung der 
Abgabe zu bemerken. Nach LEPESCHKIN soll kräftige und augenblick- 
liche Narkose eine Permeabilitätserhöhung und damit eine größere 
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Wasserausscheidung veranlassen. Auch dann aber hält bald die Abgabe 
nicht mehr der Aufnahme das Gleichgewicht und tritt Stillstand ein. 

Weıs (1926), der die Versuche LEPESCHKINs wiederholt hat, konnte 
diese Befunde bestätigen. Er nimmt an, daß „rasche und kräftige Narkose 
die äußeren Zell- und Plasmawände angreift und deren Permeabilität 
erhöht‘. Niedrige Konzentrationen, bei langsamer Einwirkung, sollen 
die ganze Zelle in ihrer Lebenstätigkeit lähmen. 

Angesichts des starken Einflusses der Temperatur auf die Blutungs- 
erscheinungen war es von Interesse, auch das Verhalten narkotisierter 
Pflanzen bei Temperaturänderungen zu untersuchen. Mit den in Ab- 
schnitt II beschriebenen Vorrichtungen habe ich einige Versuche über 
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Abb. 15. Reaktion auf Temperaturänderung einer narkotisierten Sanchezia. 

Erklärung im Text. 

die Einwirkung anästhetisierender Stoffe angestellt; der Vollständigkeit 

halber möchte ich noch beifügen, daß der Topf der Pflanze meistens 

durch einen Gittertopf von Metall ersetzt wurde, damit die narkoti- 

sierenden Dämpfe besser in die Erde eindringen könnten. Eine schädliche 

Wirkung dieser Umwechslung der Töpfe habe ich niemals beobachtet, 

falls es mit genügender Vorsicht geschah. 

Ein Aufhören des Blutens infolge Herabsetzung der Lebenstätigkeit 
der blutenden Zellen ließ sich beim Einleiten narkotisierender Luft in 
den Blechtopf leicht beobachten. Ein ganz anderes Verhalten trat auf, 
wenn während der Narkose die Temperatur des Bodens geändert wurde. 
Ein Beispiel möchte ich in Abb. 15 darstellen. 

Eine normal blutende Sanchezia wurde bei A mit Äther narkotisiert. 
Innerhalb kurzer Zeit hört der Blutungsvorgang völlig auf. Wird jetzt, 
während der Narkose, die Bodentemperatur (bei S) allmählich erhöht, 
so setzt augenblicklich ein Bluten ein, welches der Temperatur genau 
parallel verläuft. Gleich wie beim normalen Bluten wird die Auspressung 
im Bereiche der Temperaturgrenze des Lebens sistiert. 

Bei Versuchen mit Chloroform und Wasserstoffgas erhielt ich ähn- 
liche Ergebnisse; nur ist eine Sauerstoffverdrängung mit Wasserstoff 
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weniger zu empfehlen, weil dieser Stoff bisweilen eine ungeheuer lange 
Zeit benötigt, bis vollkommene Narkose eingetreten ist, welcher Umstand 
leicht zu Fehlern führen kann. 

Bei einigen Versuchen sind be- 
merkenswerte Erscheinungen hervor- 
getreten. 

Wie auch schon aus Abb. 15 zu 
ersehen ist, liegt das Optimum bei 
narkotisierten Pflanzen ziemlich hoch, 
es nahert sich der Temperaturgrenze 

eee des Lebens. Verschiedene Versuchs- 
JOM An on oe ee on _ ergebnisse haben gezeigt, daß die 
ten Sanchezia. Abszisse: Temperatur. Or- Lage des Optimums zwischen 40—50° 
eg schwankt, also um etwa 10° höher 


derselben Pflanze bei der zugehörigen liegt als bei normalen Pflanzen 
Temperatur bestimmt. (Abb. 16). 























Wenn man die Temperaturreaktionen bei narkotisierten Pflanzen 
genau verfolgt, ist in allen Versuchen eine Unregelmäßigkeit bei 35 bis 
40° zu bemerken. Bei diesen Temperaturen tritt immer eine sprung- 
weise Verzögerung oder Beschleunigung des Blutens auf, je nachdem 
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Abb. 17. Verzögerung des Blutens einer narkotisierten Sanchezia bei sinkender Temperatur. 
B Blutungskurve; Tb Bodentemperatur. 


mit abnehmenden oder ansteigenden Temperaturen gearbeitet wird. Eine 
Andeutung dieser Erscheinung ist schon in der Optimumkurve zu erkennen, 
deutlicher tritt sie in Abb. 17 hervor. 

Bis 36 oder 35° verringert sich die Ausscheidung nur sehr wenig. 
Nachher jedoch nimmt die Verzögerung langsam, aber beträchtlich zu. 
In gleicher Weise findet bei steigender Temperatur oberhalb 36—40° eine 
wachsende Beschleunigung des Blutens statt. Merkwürdigerweise liegt bei 
dem normalen Blutungsvorgang das Optimum innerhalb dieser Grenzen. 

Man könnte wohl einen Zusammenhang dieser Erscheinung mit der 
von DELF und anderen festgestellten Tatsachen vermuten, daß die 
Wasseraufnahme der Temperatur parallel verläuft bis 36—40°. 
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Bei héherer Temperatur tritt infolge Exosmose Wasserauspressung 
der Zellen auf. Dieser Vorgang könnte die oben erwähnten Unregelmäßig- 
keiten in dem Blutungsverlauf verursachen. 

Zur näheren Prüfung dieser Annahme habe ich einige Versuche über 
die Wasseraufnahme normaler und narkotisierter Sanchezia-Pflanzen an- 
gestellt, welche ich hier im Anschluß an die oben beschriebenen Tat- 
sachen darstellen möchte. 

Weil es sich bei den Untersuchungen über den Blutungsvorgang um 
normal kultivierte Pflanzen handelte, war es notwendig, auch die Wasser- 
aufnahme bei normal in Erde ge- 
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Abb. 18. Wasseraufnahme einer normalen Sanchezia bei sinkender Bodentemperatur. 
S Aufnahmekurve; Tb Bodentemperatur. Abszisse: Zeiteinheiten der Bestimmungen 
Ordinate: Mengen in 0,1 ccm. 

Abb. 19. Wasseraufnahme einer narkotisierten Sanchezia bei sinkender Bodentemperatur. 
S Aufnahmekurve; 7b Bodentemperatur. Abszisse: Zeiteinheiten der Bestimmungen. 
Ordinate: Mengen in 0,1 ccm. 





in einen Metallgittertopf gestellt. Die Unterseite dieses Topfes berührte 
die Oberfläche eines kleinen Wasserreservoirs, welches mit einem genau 
horizontal gestellten kalibrierten Rohr in Verbindung stand. Topf und 
Reservoir befanden sich in einem abgeschlossenen Raum von maximaler 
Feuchtigkeit. Nachdem sich das Gleichgewicht eingestellt hatte, konnte 
jede Menge von aufgenommenem Wasser an Verschiebungen des Meniskus 
im Horizontalrohr bestimmt werden. 

Die Versuche führten bei Sanchezia zu ähnlichen Ergebnissen, wie 
sie von den genannten Forschern gefunden worden sind. Zwischen 
36—40° findet ein merkwürdiger Sprung in der Wasseraufnahme statt 
(Abb. 18 und 19). Diese Kurve zeigt deutlich, wie zwischen 40—36° 
die anfangs geringe Wasseraufnahme plötzlich ansteigt und nach der 
ersten Reaktion einen 15—20mal größeren Wert beibehält. 

Narkotisierte Pflanzen verhalten sich in dieser Hinsicht den normalen 
ganz gleich, wie Abb. 19 darstellt. Die Kurven der normalen und narko- 
tisierten Pflanzen zeigen keinen wesentlichen Unterschied. Auch bei den 
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letzteren findet zwischen 36—40° eine sprungweise Vermehrung der 
Wasseraufnahme statt. Jedoch ist die Reaktion bei narkotisierten 
Pflanzen etwas stärker ; es leuchtet ein, daB bei Registrierung pro 0,01 cem 
abgegebenen Saftes diese Differenz noch stärker zum Ausdruck kommen 
muß. Es ist wohl diesem Umstand zu verdanken, daß erst an narkotisierten 
Pflanzen diese Eigentiimlichkeit beim Blutungsvorgang zutage trat. 
Jedenfalls hat sich erwiesen, daB der Blutungsvorgang und die 
Wasseraufnahme in enger Beziehung zueinander stehen. Obwohl der 
normale Blutungsvorgang nicht sichtbar von dem eigenartigen Verhalten 
der Wasseraufnahme bei Temperaturänderungen beeinfluBt wird, so darf 
man doch den obengenannten Zusammenhang dieser Erscheinung auch 
fiir das normale Bluten annehmen. Abb. 20 stellt den engen Zusammen- 
hang zwischen beiden Vorgangen bei normalen Pflanzen dar. Ich méchte 
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Abb. 20. Bluten und Wasseraufnahme einer normalen Sanchezia. S Aufnahmekurve; 
A Blutungskurve; Tb Bodentemperatur. Bei D | wurde die Pflanze dekapitiert. Abszisse: 
Zeiteinheiten der Bestimmungen. Ordinate: Mengen in 0,1 ccm. 


von vornherein auf den unten erläuterten Einfluß des Dekapitierens 
hinweisen. 

Schließlich habe ich noch mittels der Narkoseversuche eine experi- 
mentelle Prüfung der Blutungstheorie von FREY-WyssLiNG (1929) 
versucht. Dieser Forscher nimmt an, daß infolge der Dekapitierung 
plötzlich eine Druckerniedrigung in den Gefäßen eintritt. Die die Gefäße 
umgebenden Parenchymzellen sollen durch diese Druckerniedrigung zur 
Wasserabgabe veranlaßt werden. Auf diesem Auspressen von Wasser 
in die Leitungsbahnen soll das Bluten beruhen. Der Blutungsdruck ist 
nach Frey-WyssLıng also gleich dem AuBendruck; unabhängig davon 
ist noch ein Wurzeldruck vorhanden, welcher Wasser durch negative 
Saugkräfte in die Gefäße hineinpreßt. Der Wurzeldruck ist demnach 
ein Filtrationsüberdruck. 

Meine Versuche weisen darauf hin, daß bei den untersuchten Pflanzen 
die Reaktionen auf Verletzungen eine untergeordnete Rolle spielen, und 
daß eine bestimmte Wurzelkraft hauptsächlich für die Ursache der 
Blutungserscheinungen in Anspruch genommen werden muß. 

Von meinen Versuchen zu dieser Theorie greife ich den folgenden 
heraus: Eine Sancheziapflanze mit fünf Seitenästen wurde im Blechtopf 
narkotisiert. Nachdem sich nach den Befunden früherer Versuche er- 
warten ließ, daß die Pflanze vollständig narkotisiert und dadurch der 
Wurzeldruck aufgehoben war, wurden die fünf Äste dekapitiert und 
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sofort am Apparat angeschlossen (Abb. 21D). Die Ergebnisse sind in 
Abb. 21 dargestellt. 

Im Anfang, sofort nach der Dekapitierung, findet eine kurze und 
geringe Saftauspressung statt, die sich in der Kurve als eine Druck- 
reaktionskurve erkennen läßt. Diese Ausscheidung hört bald auf und 
während l1/,stündiger Registrierung zeigt sich nachher kein Tropfen 
mehr. Wird die narkotisierende Atmosphäre im Blechtopf durch Luft 
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Abb. 21. B Blutungskurve; Ta Lufttemperatur; Tb Bodentemperatur. Bei D} wurde 
die Pflanze dekapitiert; bei L| wurde das Narkoticum durch Luft ersetzt. 























ersetzt, so tritt erst langsames, dann allmählich rascheres Bluten auf, 
das in ziemlich kurzer Zeit eine konstante Geschwindigkeit erreicht. 
Wenn eine Pflanze dekapitiert wird, so zeigt sich im Anfang immer 
eine kurze Zu- oder Abnahme der Blutungsgeschwindigkeit (vgl. Abb. 20). 
Entweder steigt diese zu einem konstanten Wert an, oder sie sinkt 
zu einem konstanten Wert ab; je nachdem die Einwirkung des Atmo- 
sphärendruckes einer Erhéhung oder einer Erniedrigung des vorher in 
der Pflanze herrschenden Druckes entspricht. 

Diese Anfangsreaktionen sind allerdings durch die Auffassung FREY- 
Wyss ines zu erklären; für eine Erklärung des ganzen Blutungsvorganges 
reicht jedoch diese Theorie nicht aus. Meine Versuche erbringen den 
entscheidenden Beweis dafür, daß der Mechanismus des Blutens in erster 
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Linie in den Wurzeln gesucht werden muB. Diese Tatsachen widerlegen 
somit nicht FREy-WyssLinGs Vorstellung als Ganzes. Wie schon gesagt, 
gibt dieser Forscher zu, daß in bestimmten Fällen nur der Wurzeldruck 
als Blutungsursache in Betracht kommen kann. Er geht aber vom Stand- 
punkt aus, daß man alle Saftausscheidungen als ,,Bluten‘‘ auffassen 
muß, und es ist selbstverständlich, daß nach dieser Auffassung die Fälle, 
wo Wurzeldruck mit im Spiele ist, eine Minderzahl darstellen. 

Es gibt viele den bekannten Blutungserscheinungen analoge Saft- 
ausflüsse, die nichts mit Wurzeldruck zu tun haben, und für diese Aus- 
scheidungen kann die Vorstellung FREY-WYssLINGs eine richtige Er- 
klärung erbracht haben. Die oben beschriebenen Tatsachen sind aber 
ein deutliches Beispiel für die Verwirrung, die entsteht, wenn der Begriff 
„Bluten‘“ nicht durch eine deutliche Definition auf homologe Erschei- 
nungen eingeschränkt wird. 

Die Auffassungen Frey-WyssLincs kommen in seiner letzten Arbeit 
(1932), in welcher er den Milchsafterguß bei Hevea als Blutungserschei- 
nung betrachtet, noch deutlicher zum Ausdruck. Seiner Definition nach 
„kann man alle Saftverluste, die irgendwelche pflanzlichen Gewebe durch 
Verletzung erleiden, als ‚Bluten‘ bezeichnen, unabhängig davon, ob die 
Saftströmung durch Wurzeldruck, Turgordruck oder irgendeine Kom- 
bination der beiden unterhalten wird“. Frey-WyssLine erkennt somit 
einen Blutungsvorgang, der auf reinem Wurzeldruck beruht, an. Wenn er 
aber die verschiedenen Saftströmungen in lebenden und in toten Leitungs- 
bahnen ohne weiteres miteinander vergleicht, und wenn er die ganz 
verschiedenen, treibenden Kräfte durch mathematische Formeln von- 
einander abzuleiten versucht, so kann ich ihm darin nicht beistimmen. 





6. Der Einfluß elektrischer Ströme auf die Wurzeltätigkeit. 

RoMELL (1918) hat in seinen Untersuchungen über die Ursache der 
Tagesperiodizität des Blutens auch einige Versuche angestellt zu der 
Frage, ob hierbei vielleicht ein elektrischer Faktor im Spiel ist. An 
isoliert und nichtisoliert aufgestellten Pflanzen brachte er eine Platin- 
elektrode in den Blutungssaft im Steigrohr, die andere in die Topf- 
erde und prüfte das Verhalten der blutenden Pflanze gegen elektrische 
Ströme. Von einigen kleinen Abweichungen abgesehen, fielen diese Ver- 
suche negativ aus; er konnte keinen bestimmten Einfluß des Stromes 
beobachten. 

Doch wäre es nicht unmöglich, daß ein elektrischer Strom, der mittels 
zweier Elektroden an entgegengesetzten Seiten des Topfes durch die Erde 
geführt wird, eine Wirkung auf die Wurzeltätigkeit ausüben könnte. 
In der Tat habe ich mit derartigen Versuchen einige Ergebnisse erhalten, 
die, jedes für sich, bemerkenswert sind. Wegen der Unvollkommenheit 
der Versuche gestatten sie aber keine weitgehende Folgerung. Die Ver- 
suchsanordnung ist in Abb. 22 dargestellt. 
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Der elektrische Strom (220 Volt, 6 Ampére Gleichstrom) wurde mittels 
des Schalters (8) direkt oder durch einen vorgeschalteten Widerstand (W) 
mit den Elektroden (E) in den Topf (P) in Verbindung gebracht. Die 


resultierende Stromstärke und Spannung À v 


wurde an einem Ampéremeter (A) und Volt- 
meter (V) abgelesen. Während der Versuche 
traten immer kleine Schwankungen in diesen 
Werten auf, weil der Widerstand zwischen den 
beiden Elektroden sich veränderte. Mehrere 
Versuche an verschiedenen Pflanzen ergaben, 
daB ein Strom von 0,02—0,05 Ampère Strom- 
stärke und 120—150 Volt Spannung den 
Blutungsvorgang vollständig verhindert _ + 
(Abb. 23). Abb. 22. Versuchsanordnung 
In dieser Abbildung ist das Bluten einer rn + - à 
Sanchezia dargestellt; bei £ wurde ein Strom 
von obengenannter Stärke und Spannung eingeschaltet. Man sieht, 
wie das Bluten allmählich gehemmt wird bis zum vollkommenen 
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Abb. 23. Sistierung des Blutens einer Sanchezia durch elektrischen Strom. B Blutungskurve; 
Ta Lufttemperatur; 7b Bodentemperatur. Erklärung im Text. 





Stillstand. Diese Kurve ähnelt einer Absterbekurve, jedoch war die 
Pflanze nicht abgetôtet; sie hat sich nachher vollkommen erholt. Es 
ist eine merkwürdige Tatsache, daß auch diese hemmende Wirkung eines 
elektrischen Stromes auf die Wurzeltätigkeit von Temperatureinflüssen 
völlig überwunden werden kann. 
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Wird der Widerstand ausgeschaltet, so steigen Stromstärke und 
Spannung bis 0,2—0,5 Ampère und 220 Volt an. Infolgedessen tritt 
Wärmeentwicklung im Topf auf; es erfolgt rasche und starke Temperatur- 
erhöhung, und der Blutungsvorgang verläuft augenblicklich parallel 
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Abb. 24. Der Einfluß elektrischer Ströme auf den Blutungsvorgang. B Blutungskurve; 
Ta Lufttemperatur; Tb Bodentemperatur. Erklärung im Text. 





dieser steigenden Bodentemperatur. Dieselbe Erscheinung zeigt sich auch, 
wenn die Temperaturerhöhung durch Dampf erzielt wird. 

So hat in dem Versuch, welchen Abb. 24 darstellt, im Anfang während 
45 Min. ein elektrischer Strom eingewirkt (ES + L). Der Blutungs- 
vorgang wurde sofort durch diesen Faktor verzögert. Tritt dann aber 
bei ausgeschaltetem Widerstand (ES —L) Temperaturerhöhung auf, 
so wird der Einfluß des elektrischen Stromes durch den des Temperatur- 
anstieges vollständig überdeckt. Blutungskurve und Temperaturkurve 
verlaufen genau parallel, auch dann, wenn der Strom vollkommen aus- 
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geschaltet ist (£ St). Eine Wiederholung dieses Verfahrens führte 
zum gleichen Ergebnis. Eine raschere Abkühlung durch Kühlwasser 
(K+) erzeugte ebenso noch eine Reaktion. 

Ich möchte nochmals betonen, daß die Pflanze offenbar von dem 
elektrischen Strom nicht abgetötet wird; nur die mechanische Ursache 
des Blutens wird bis zum vollkommenen Stillstand gehemmt. Bei Aus- 
schaltung des elektrischen Einflusses stellt sich das Bluten immer wieder 
unverändert ein. 

Es liegen weiter einige Versuchsergebnisse vor, welche darauf hin- 
weisen, daß der Einfluß eines elektrischen Stromes nicht immer derselbe 
ist, und daß die Größe der Stromstärke und Spannung eine wesentliche 
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Abb. 25. Beschleunigung des Blutens durch schwache elektrische Stréme. B Blutungskurve; 
Ta Lufttemperatur; 7b Bodentemperatur. Zwischen ES |} und ES { hat ein elektrischer 
Strom von niedrigem Wert eingewirkt. 


Rolle spielt. Schwache Ströme sind imstande, den Blutungsvorgang zu 
beschleunigen... So zeigte Ricinus z. B. bei 25 Volt und 0,0015 Ampère 
eine Beschleunigung des Blutens unter sonst konstanten Außen- 
bedingungen (Abb. 25). 

Die Versuche über die Einwirkung des elektrischen Stromes sind leider 
zu wenig zahlreich, um aus den Reaktionen weitere Schlüsse zu ziehen. 
Erwiesen ist aber jedenfalls damit, daß ein elektrischer Strom einen 
wesentlichen Einfluß auf den Blutungsvorgang ausüben kann, und daß 
die Temperatur in allen Fällen die wichtigste Rolle spielt, wie es auch 
aus den anderen Versuchen schon hervorgegangen ist. 


6. Besprechung der Ergebnisse. 

Ein Rückblick auf die Versuchsergebnisse, welche in den vorher- 
gehenden Abschnitten beschrieben sind, zeigt deutlich, wie stark der 
Blutungsvorgang von Außenfaktoren abhängig ist. Aus allen diesen 
Versuchen ist hervorgegangen, daß die Temperatur unbedingt der 
wichtigste Faktor ist. Die Wirkung der sonst am meisten eingreifenden 
Außenfaktoren wird völlig von Temperatureinflüssen überdeckt (Narkose, 
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elektrischer Strom). Daraus läßt sich wohl folgern, daß der Mechanismus 
des Blutens auf einem Vorgang beruht, welcher von dem lebenden Zu- 
stand der Zelle abhängig ist und von diesem reguliert wird. Für die 
letztere Annahme sprechen die verschiedenen Lagen des Optimums bei 
normalen und narkotisierten Pflanzen. Verschiedene Faktoren greifen 
in die Lebenstätigkeit der Zelle und damit in die Intensität des Blutungs- 
mechanismus ein, während bei anderen der Einfluß ein rein physi- 
kalischer ist. 

So kann man sich vorstellen, daß bei der Einwirkung einer osmotisch 
wirksamen Lösung an den Wurzeln die rein osmotische Rücksaugung 
des abgegebenen Saftes durch eine größere Saugkraft des Plasmolyticums 
im Vergleich mit der positiven Blutungskraft zustande kommt. Diese 
Differenz verringert sich bei Intensitätserhöhung des Blutens infolge 
Temperatursteigerung. Man könnte also eine Hemmung der Rück- 
saugung bei Temperaturerhöhung erwarten. In Wirklichkeit zeigen die 
Versuchsergebnisse in diesem Fall auch eine allmählich verzögerte Rück- 
saugung, die sich sogar in eine schwache Saftauspressung umwandeln 
kann, wenn bei hoher Temperatur die emportreibende Kraft des Blutens 
stärker wird als die Saugkraft des Plasmolyticums. 

Wie bekannt, erblicken PRIESTLEY und SABININ in der Konzentration 
von osmotisch wirksamen Substanzen der Gefäßflüssigkeit die primäre 
Blutungsursache, während die mit Wasser gesättigten Wurzelzellen sich 
in bezug auf den Wassertransport völlig passiv verhalten sollen. Die 
Tatsache, daß das Guttationswasser verschiedener Pflanzen fast reines 
Wasser ist, ist für diese Theorie eine Schwierigkeit, die PRIESTLEY zu 
umgehen versucht durch die Annahme, daß die Salze auf ihrem Weg 
durch die Pflanze von den lebenden Zellen absorbiert werden. Die 
Rücksaugung mittels eines Plasmolyticums wäre nach dieser Theorie 
auf eine osmotische Saugkraftdifferenz zwischen Plasmolyticum und 
Gefäßflüssigkeit zurückzuführen (falls, wie KÔHNLEIN annimmt, der 
Filtrationswiderstand der Wurzelzellen in entgegengesetzten Richtungen 
derselbe ist). Normales Bluten und Rücksaugung würden dann nur einen 
Richtungsunterschied zeigen, die Ursache der Wasserbewegung wäre 
jedoch dieselbe. 

Wäre dieses System PRIESTLEYs in der Pflanze vorhanden, so müßten 
Reaktionen, wie in den Versuchen, in erster Linie vom Einfluß der Tempe- 
ratur auf die rein physikalisch-chemischen Vorgänge abhängig sein. 
Versuche an künstlichen Zellreihen haben gezeigt, daß die Rücksaugung, 
als rein osmotischer Vorgang, durch eine Temperatursteigerung von 10° 
um das 2—2,6fache verzögert wird, während bei den Pflanzen, wie Abb. 13 
darstellt, der Vorgang bei 10° Temperatursteigerung um das 22fache 
verzögert worden ist. 

Obwohl der Verlauf eines derartigen Vorganges in der Pflanze von 
mehr Faktoren beeinflußt werden kann als in Modellen, wodurch bei 
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der Pflanze andere Verhältnisse hervortreten können, so ist doch die 
gefundene Verzögerungsdifferenz zu groß, um die Annahme eines rein 
physikalisch-chemischen Vorganges in den obenerwähnten Versuchen zu 
gestatten. 

Bei Einwirkung eines elektrischen Stromes handelt es sich wohl 
nur um eine Wirkung auf den Blutungsmechanismus an sich. Ein schäd- 
licher Einfluß auf die lebende Zelle hat sich bei diesen Versuchen niemals 
gezeigt; nach Ausschalten des elektrischen Stromes stellt der Blutungs- 
vorgang sich wieder ganz genau auf seinen früheren Wert ein (Abb. 25). 

Bei narkotisierten Pflanzen liegen die Verhältnisse etwas anders. 
Man kann annehmen, daß die Lebenstätigkeit der Zelle durch die narkoti- 
sierenden Stoffe gelähmt wird, dadurch muß sich das Bluten verringern. 

Bei Temperatursteigerung ändern sich die Verhältnisse. Neben einer 
Verstärkung der Blutungsintensität spielen sich noch einige andere Vor- 
gänge ab, die an einer Wasserauspressung unter diesen Umständen mit- 
wirken können. 

LEPESCHKIN (1906) hat schon gefunden, daß verschiedene Mengen 
Narkotica einen verschiedenen Einfluß ausüben. Rasche Narkose bei 
großen Mengen soll zu Permeabilitätserhöhung des Plasmas führen und 
damit eine größere Wasserausscheidung veranlassen. In weiteren Unter- 
suchungen (1911) hat er den Einfluß narkotisierender Stoffe auf die 
osmotischen Eigenschaften der Plasmamembran geprüft. Während der 
Narkose verringert sich die Permeabilität für in Wasser lösliche Stoffe, 
was eine Erhöhung des osmotischen Druckes und des Turgordruckes der 
narkotisierten Zellen zur Folge hat. In seiner letzten Arbeit (LEPESCHKIN 
1932) über die Einwirkung der Narkotica auf die Plasmapermeabilität 
ist eine Bestätigung seiner früheren Anschauungen über die Narkose 
zu erblicken. Weıs (1926), der die Versuche LEPESCHKINs wiederholte, 
gelangte zu ähnlichen Resultaten. 

ÖSTERHOUT (1913) hat bei Narkose an Laminaria auch eine Per- 
meabilitätserniedrigung beobachten können, der eine Erhöhung folgte. 
Auch später (1916) betont er, daß die erste charakteristische Reaktion 
immer eine Permeabilitätserniedrigung ist, bei stärkerer Zufuhr der 
narkotisierenden Stoffe tritt erst eine Erhöhung ein. 

Schließlich sollen nach NOTHMANN-ZUCKERKANDL (1912) höhere 
Temperaturen die Wirkung der Narkotica verstärken; BEHLERADEK und 
MELcHIAR (1931) haben denn auch gezeigt, daß beim Zusammenwirken 
von Narkotieis und höheren Temperaturen die Absterbegeschwindigkeit 
erhöht wird. 

Die Ergebnisse meiner Narkoseversuche lassen sich wohl in folgender 
Weise erklären: Bei Zufuhr eines narkotisierenden Stoffes wird zuerst 
die Lebenstätigkeit der Wurzelzellen herabgesetzt, außerdem findet durch 
die Narkose eine Permeabilitätsverringerung statt. Eine Verringerung 
der Blutungsintensität infolge Herabsetzung der Lebenstätigkeit der Zelle 
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mitsamt einer Erschwerung der Wasserabgabe künnte zu einem vülligen 
Aufhéren des Blutens führen. 

Bei Temperaturerhôhung werden die Lebensvorgänge der Zelle 
intensiviert; die Einwirkung der Temperatur kann weiterhin zu einer 
Permeabilitätserhöhung führen, weil ja die Narkotica bei höheren Tempe- 
raturen eine stärkere Wirkung ausüben. 

Ein Zusammenwirken der verschiedenen Faktoren könnte, innerhalb 
der Temperaturgrenze des Lebens, bei genügender Intensität eine Wasser- 
abgabe parallel zum Verlauf der Temperatur veranlassen. 

Die Versuche an narkotisierten Pflanzen haben deutlich den Zu- 
sammenhang zwischen Bluten und Wasseraufnahme hervortreten lassen. 

Verschiedene Forscher nehmen an, daß die mit Wasser gesättigten 
Wurzelzellen sich in bezug auf diesen Vorgang passiv verhalten (BLACK- 
MAN, PRIESTLEY und SABININ). Auch RENNER (1912) war dieser Meinung. 
Er hat die Wasseraufnahme bei in Wasser und in Nährlösung kultivierten 
Phaseolus-Pflanzen untersucht und gefunden, daß die Wasseraufnahme 
stark vom Milieu beeinflußt wird. Beim Dekapitieren der Pflanzen beob- 
achtete er, daß die in Wasser kultivierten Pflanzen einen schwachen 
Rückstoß in der Aufsaugung des Wassers zeigten, in einigen Fällen nur 
eine verzögerte Aufnahme; Pflanzen in Nährlösung dagegen zeigen einen 
sehr starken Rückstoß, welche Größe parallel geht mit der Konzentration 
der Flüssigkeit. 

Einen solchen Rückstoß habe ich bei meinen Pflanzen auch immer 
gefunden; bei den normal kultivierten Individuen wurde die Wasser- 
aufnahme beim Dekapitieren kurze Zeit völlig eingestellt (vgl. Abb. 20). 

Man könnte erwarten, daß der Blutungsvorgang in bestimmter Weise 
indirekt von der Bodenfeuchtigkeit beeinflußt würde. Darüber sind in 
der Literatur nur wenige Angaben zu finden. Nach BARANETZKY (1873) 
und Brosie (1876) soll selbst bei völlig gesättigtem Boden eine Wasser- 
zufuhr noch einen günstigen Einfluß ausüben. CHAMBERLAIN (1897) 
dagegen betont, daß bei völlig gesättigtem Boden der Blutungsdruck 
bereits minimal ist. Mir scheint die Anschauung CHAMBERLAINs richtig. 
Zuviel Wasser hemmt die Sauerstoffzufuhr und damit den Blutungs- 
vorgang. SCHAPOSCHNIKOW (1912) verglich Pflanzen, welche gut begossen 
und 24 Stunden in feuchter Umgebung verweilt hatten, mit anderen, 
welche trocken gehalten waren. Am folgenden Tag wurden sie auf 
gleicher Höhe dekapitiert und bei gleichen Außenbedingungen während 
des Versuches auf ihr Blutungsvermögen untersucht. Es stellte sich heraus, 
daß diese ungleich vorbehandelten Pflanzen sich in ihrem Bluten ganz 
verschieden verhielten. Leider hat er den individuellen Differenzen gar 
keine Rücksicht getragen, so daß seine Ergebnisse nur einen beschränkten 
Wert haben. WELLER (1931) hat an einer großen Anzahl Zuckerrohr- 
pflanzen den Zusammenhang zwischen Bluten und Bodenfeuchtigkeit 
untersucht, wobei es sich zeigte, daß hoher Wurzeldruck immer mit 
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groBer Feuchtigkeit einhergeht. Verschiedene Varietäten seiner Pflanzen 
entwickelten bei gleicher Feuchtigkeit einen verschieden hohen Druck. 
In diesem Zusammenhang erblickt WELLER eine Möglichkeit, durch 
Freilandversuche die Dürreresistenz neuer Varietäten zu bestimmen. 

Ich habe weitere Versuche über diese Frage unterlassen und möchte 
nur darauf hinweisen, daß ich, in Übereinstimmung mit WELLER, bei 
dekapitierten Pflanzen eine Wasseraufnahme und ein Bluten beobachten 
konnte, welche beiden Vorgänge sich ziemlich genau das Gleichgewicht 
hielten. Solche Erscheinungen veranlassen einige Zweifel gegen die 
Auffassung, daß die Wurzelzellen sich in bezug auf die Wasseraufnahme 
passiv verhalten. 

Der Einfluß von Druckänderungen in den Gefäßen hat sich zweifellos 
als ein rein physikalischer Vorgang gezeigt, welcher gar keinen Einfluß 
auf den Blutungsvorgang ausübt. 

Schließlich weisen alle Ergebnisse darauf hin, daß die primäre Ursache 
des Blutungsvorganges in den Wurzeln ihren Sitz hat, und daß die 
Energiequelle des Blutens auf Vorgänge in den lebenden Wurzelzellen 
zurückgeführt werden muß. 

Diese wiederholt vertretene Auffassung schließt eine Ablehnung ver- 
schiedener in der Literatur als Bluten beschriebener Erscheinungen ein. 
Diese Erscheinungen (unter anderem das Bluten abgeschnittener Stengel 
und der lokale Blutungsdruck), die gelegentlich von verschiedenen For- 
schern für die Erklärung anderer Blutungsfragen angewendet werden, 
sind aber zum Teil schon auf ganz andere Gründe zurückgeführt worden, 
und verschiedene Versuche über die Vorgänge haben den Beweis erbracht, 
daß sie in keiner Weise mit den bekannten Blutungserscheinungen zu 
vergleichen sind; trotzdem hat sich die Hypothese eines solchen Zu- 
sammenhanges in der Benennung erhalten. 

Auch wenn man annimmt, daß alle lebenden Zellen zur Wasser- 
ausscheidung befähigt sind, so kann man diese Wasserabgaben noch nicht, 
wie Prrra u.a., als Bluten bezeichnen. 

Ich möchte die wichtigsten Angaben, die darüber vorliegen, noch 
kurz berücksichtigen. Als erster hatte Prrra (1878) sich eingehend mit 
der Wasserausscheidung abgeschnittener Stengelteile beschäftigt. Er 
verglich das Bluten des Wurzelstumpfes mit der Wasserauspressung der 
zugehörigen Stammstücke bei verschiedenen Pflanzen und fand sehr 
abweichende Verhältnisse. So zeigten sich z. B. Fälle, wo abgeschnittene 
Stengelteile bluteten, die Wurzelstümpfe aber nicht. Nur in einigen 
Fällen setzte die Saftauspressung der Stengelteile sofort ein, meistens 
aber dauerte es 20 Stunden bis einige Wochen, bevor die Stengel zu 
bluten anfingen, ähnlich wie in einigen Versuchen BARANETZKYs. 

Béum (1880) hat die Versuche Prrras wiederholt und gelangte zu 
ähnlichen Ergebnissen. Er bestreitet Prrras Auffassung, daß dieser 
Vorgang als „Bluten‘“ zu bezeichnen sei. Nach ihm beruht die 











388 J. G. Heyl: 





Wasserausscheidung an Stammteilen auf einem pathologischen Vorgang. 
Infolge des Eintauchens der Aststiicke in Wasser wurde die Zufuhr freien 
Sauerstoffes gehemmt und tritt Intramolekularatmung auf. Die bei 
diesem Vorgang entwickelten Gase treiben bei ihrem Bestreben zu ent- 
weichen das Wasser vor sich her, das nun aus den Gefäßen ausfließt. 
Dieser Einwand reicht zwar nicht aus für die Fälle, wo sofort Wasser- 
abgabe eintritt, fiir alle anderen Versuche, wo erst nach Wochen eine 
Wasserausscheidung anfängt, sind diese Voraussetzungen jedoch nicht 
ohne weiteres abzulehnen. 

Kraus (1881—1887) hat in mehreren Mitteilungen seine umfang- 
reichen Versuche über das Bluten krautiger Stengelstücke dargestellt. 
Diese Stengelstücke wurden in feuchten Sand gesteckt und auf ihre 
Wasserabgabe untersucht. In allen Fällen trat eine Wasserausscheidung 
auf. Auch in den Versuchen Kraus’ liegt oft eine ziemlich lange Zeit 
zwischen Beginn des Versuches und Anfang des Blutens. WIELER (1893) 
macht Kraus zum Vorwurf, daß er zwischen Wasserausscheidung infolge 
veränderter Gewebespannung und derjenigen Auspressung, welche wirk- 
liches Bluten darstellt, nicht unterschieden habe. 

So ist von Kraus häufig ein Hervortreten des Wassers aus dem 
Mark beobachtet worden, seltener aus dem Xylemteil. Die letztere 
Tatsache und die immer auftretende lange Zeitdauer zwischen Beginn 
des Versuches und Anfang der Saftausscheidung zeigen deutlich, daß 
diese Erscheinungen nicht mit dem Blutungsvorgang in der Pflanze zu 
vergleichen sind. 

Ganz ähnlich liegen die Verhältnisse bei dem sog. lokalen Blutungs- 
druck. Bôxm (1902) fand bei Manometern, welche schon vor 8 Monaten 
in dem Stamm angebracht worden waren, im Frühjahr das Auftreten 
eines beträchtlichen Druckes. Dieser Druck nahm gegen den Herbst 
wieder allmählich ab. Gleichzeitig sind von Morısc# (1902) ähnliche 
lokale positive Blutungsdrucke gefunden worden, während in anderen 
Stammteilen negativer Druck beobachtet wurde. Böhm betrachtet diese 
Druckbildung als Folge einer Verkernung. Seiner Ansicht nach wird 
bei dieser Verkernung ein Sekret gebildet, dessen gelöste Bestandteile 
als osmotisch wirksame Stoffe fungieren. So sollte durch osmotische 
Vorgänge ein Druck gebildet werden. Die Abnahme des Druckes im 
Herbst würde dann durch Zerstörung des Sekretes verursacht. 

Morisc# lehnt Bôxms Erklärung ab. Er findet schon hohe Drucke, 
wenn von einer Verkernung noch nicht die Rede war. Er nimmt an, 
daß infolge des Wundreizes Kambium und Parenchym zu großer Aktivität 
gereizt werden. Das neu gebildete Gewebe, in lebhafter Teilung und 
raschem Wachstum begriffen, sollte einen sehr hohen Turgor besitzen 
und zur Wasserauspressung unter hohem Druck imstande sein. Er 
versucht ebenso die Wasserausscheidung der in feuchten Sand gesteckten 
Stengelteile der Krausschen Versuche auf diese Wundheilungsvorgänge 
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zurückzuführen und spricht die Vermutung aus, daB es sich in den Ver- 
suchen von Kraus gar nicht um Bluten handelt. Morısc# betont nach- 
drücklich, daß dieser lokale Blutungsdruck in keinem Zusammenhang 
mit dem Wurzeldruck steht, welche Annahme bestätigt wird durch die 
Beobachtungen, daß in den Fällen eines lokalen Druckes das das Bohrloch 
umgebende Gewebe ganz vom übrigen Stammteil abgeschlossen ist. 
Münch (1931) versucht die Erscheinung des lokalen Druckes auf intra- 
molekulare Atmung von infizierenden Holzpilzen zurückzuführen. Bei 
Sauerstoffmangel werden Gase gebildet, die das Wasser unter Druck 
austreiben. 

Bei Pinus sind noch einige Druckbildungen am Stamm von Mac 
Dovsar (1928) beobachtet worden. Eingeschraubte Manometer zeigten 
anfangs einen negativen Druck, später fingen sie an zu steigen, so daß 
er einen positiven Druck bis 21/, Atm. feststellen konnte. Er nimmt 
an, daß dieser Druck durch Wasserauspressung der lebenden Stamm- 
zellen verursacht wird. Miron (1931) dagegen sieht im Druckanstieg 
eine Folge von Harzübertritt in die Manometer. Das Harz soll unter 
ziemlich großem Druck aus den angeschnittenen Harzgängen hervor- 
quellen. 

Ohne damit den Wert der obengenannten Untersuchungen im 
geringsten in Frage zu stellen, darf ich doch betonen, daß diese Versuchs- 
ergebnisse wenig zur Aufklärung des Blutens beizutragen vermögen. 
Diese Erscheinungen stellen, jede für sich, eine bemerkenswerte Analogie 
zum Blutungsvorgang dar; damit ist aber nicht gesagt, daß sie in einem 
kausalen Zusammenhang mit diesem stehen. Bei einer Erklärung des 
Blutens dürfen diese Erscheinungen nicht ohne weiteres verwendet werden ; 
es wäre besser, sie mit anderen Benennungen zu versehen. 


Abschnitt IV. 
Die Tagesperiodizität des Blutens und ihre Ursache. 

Als ich im Anfang meiner Untersuchungen das Bluten der gewählten 
Versuchspflanzen unter normalen, möglichst konstanten Außenbedin- 
gungen genau verfolgte, stellte es sich bei den ersten Versuchen schon 
heraus, daß die Blutungskurve, abgesehen von immer auftretenden 
Oscillationen, geradlinig war. 

Allgemein wird eine Tagesperiodizität des Blutens angenommen mit 
einem Maximum in den ersten Nachmittagsstunden und einem Minimum 
gegen den Morgen; diese Erscheinung zeigte sich aber unter meinen 
Versuchsbedingungen niemals. So blutete eine Sanchezia-Pflanze während 
24 Stunden vollkommen regelmäßig ohne Andeutung eines Maximums 
oder Minimums, und damit rückte das Problem der Tagesperiodizität 
in den Vordergrund. 

Die Frage nach der Ursache dieses Vorganges ist von mehreren 
Forschern untersucht worden. Hat man im Anfang Temperaturwechsel 
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als Ursache der rhythmischen Schwankungen angenommen, so vertrat 
Horuæisreg (1862) die Meinung, es dürfte sich um rhythmische Ande- 
rungen der Permeabilität der Plasmamembran handeln, ohne daB ein 
Einfluß äußerer Faktoren hierbei in Frage komme. 

BARANETZKY (1873), der unter Anwendung selbstregistrierender 
Apparate das Problem zu lösen versuchte, meinte im periodischen Licht- 
wechsel einen induzierenden Faktor erblicken zu können. In diesem 
Fall sollten etiolierte Pflanzen keine Periodizität zeigen und müßte eine 
Umkehr der Beleuchtungsverhältnisse eine Verschiebung der Maxima 
und Minima zur Folge haben, wie das auch aus seinen Versuchsergebnissen 
zuverlässig folgen sollte. Seine Versuche sind aber von BrosıcG (1876) 
wiederholt worden, ohne daß die Annahme BArANETZKYs zu bestätigen 
war. Er schreibt denn auch dem Lichtwechsel nur eine untergeordnete 
Rolle zu und erblickt in der Periodizität eine Eigenschaft, „welche von 
Generation zu Generation vererbt; wird“. DETMER (1874) nimmt rhyth- 
mische Änderungen der Gewebespannung für die Ursache der Tages- 
periodizität in Anspruch. 

Kravs (1886) fand, daß ein saurer Blutungssaft am Tage abgeschieden 
wurde, in der Nacht ein mehr basischer. Die Periodizität sei demgemäß 
auf eine Änderung der Zusammensetzung des Blutungssaftes zurück- 
zuführen. Dies könnte aber auch eine Folge der stark wechselnden 
Temperaturen (10—20° Differenz) in seinem Versuchszimmer sein. Auch 
WIELER (1893) hat sich mit dieser Frage beschäftigt. Er konnte in 
einigen Versuchen eine deutliche Periodizität bei verschiedenen Pflanzen 
feststellen, bei welchen dies bisher noch nicht bekannt war. Seine Ergeb- 
nisse gestatten aber keine Schlußfolgerungen. Schließlich hat auch 
CHAMBERLAIN (1897) eine Tagesperiodizität bei verschiedenen Pflanzen 
beschrieben, ohne aber die Frage nach der Ursache aufzuwerfen. 

Damit war eine Pause in den Untersuchungen aufgetreten, bis 1918 
die Frage aufs neue von RoMELL aufgenommen wurde. Er kultivierte 
seine Versuchspflanzen (Brassica oleracea — Weißkohl) bei konstanter 
Temperatur und Beleuchtung, und in allen Fällen trat eine deutliche 
Periodizität hervor wie bei normal kultivierten Pflanzen Er hat sich 
weiter eingehend damit beschäftigt, andere periodische Vorgänge in 
der Pflanze, wie Transpiration und Atmung, zum Vergleich heranzuziehen ; 
weiter den Einfluß rhythmisch elektrisierter Luft und intermittierender 
Durchleitung eines elektrischen Stromes. Weder mit den Lebensvorgängen 
noch mit den wechselnden Außenbedingungen trat eine Parallelität hervor. 
Die Periodizität ist nach ROMELL ein rein autonomer Vorgang, welche 
vom Zeitpunkt der ersten Beleuchtung des Keimlings beherrscht wird. 

Wie oben schon gesagt, hatten die ältesten “orscher (vgl. BRGGGE 
1844) die Ansicht vertreten, daß Temperatureinflüsse die Ursache 
der Tagesperiodizität seien, eine Ansicht, die später nach den Unter- 
suchungen von HOFMEISTER und BaRANETZKY vollständig abgelehnt 
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wurde. Die Ergebnisse meiner eigenen Versuche aber sprechen stark 
zugunsten dieser ältesten Auffassung. 

In Abb. 26 ist die Blutungskurve einer Ricinuspflanze dargestellt. 
Der Versuch dauerte von 10 Uhr abends bis 10 Uhr morgens, lag also 
im Gebiete eines zu erwartenden Minimums. Wie am Tage zeigt das 
Bluten sich auch nachts unter konstanten Bedingungen vollkommen 
regelmäßig. Erst bei Sehwankungen in der Temperatur folgen auch 
Schwankungen im Blutungsverlauf. Abb.27 stellt das Bluten einer 
Ricinus-Pflanze dar, wieder im Laufe einer Nacht; jetzt aber mit anfangs 
sinkender, später ansteigender Temperatur. Man sieht wie die Blutungs- 
kurve der Bodentemperaturkurve parallel verläuft. 

Es erübrigt sich, alle auf Grund dieser Versuche erhaltenen Kurven 
hier einzufügen. Es hat sich zuverlässig herausgestellt, daß zu jeder 
beliebigen Tageszeit nur mit Temperatureinflüssen der Blutungsvorgang 
konstant oder schwankend erhalten werden konnte. So war es auch 
möglich, mehrere Maxima und Minima an einem Tag hervorzurufen. 

In bezug auf ROMELLS Befunde erhob sich natürlich die Frage, 
woher unsere so verschiedenen Ergebnisse stammten, und deshalb wieder- 
holte ich die Versuche mit der von ihm benutzten Versuchspflanze 
Brassica. Aber auch bei dieser Pflanze habe ich keine Andeutung einer 
autonomen Periodizität feststellen können. Im Gegenteil verhält Brassica 
sich ganz gleich wie Ricinus und Sanchezia. 

So haben Umkehrversuche mit Brassica (Abb. 28) ergeben, daß bei 
anfangs ansteigender, später sinkender Temperatur während der Nacht 
statt eines Minimums ein Maximum auftritt. Nur sind die Reaktionen 
bei Brassica nicht so regelmäßig und die Oscillationen etwas stärker. 
In Abb.28 z.B. bemerkt man am Ende des Versuches eine beträchtliche 
Verzögerung des Blutens, obgleich die Bodentemperatur nur wenig 
gesunken ist. Diese Erscheinung rührt von einer Eigenschaft des Ver- 
suchsmaterials her, die das Arbeiten mit dieser Art sehr erschwert. Bras- 
sica ist zwar an sich ein für Blutungsversuche sehr geeignetes Objekt, 
reagiert jedoch außerordentlich rasch und stark schon auf geringe 
Schwankungen der Lufttemperatur. In Abb. 29 ist das Ergebnis eines 
Versuches gezeichnet, wobei die Bodentemperatur konstant blieb und 
nur die Lufttemperatur um 21/,° schwankte. Die Blutungskurve verläuft 
der Lufttemperaturkurve genau parallel. Ricinus und Sanchezia sind viel 
weniger empfindlich und würden unter diesen Umständen regelmäßig 
weiterbluten. 

RoMELL arbeitete in einem Versuchszimmer mit Ofenheizung; seine 
Versuchspflanzen wurden mit elektrischen Lampen beleuchtet. Es wäre 
daher nicht unmöglich, daß in der Lufttemperatur tägliche Schwankungen 
von einigen Graden aufgetreten sind, was schon genügt, um bei Brassica 
eine Periodizität zu veranlassen. In RoMELLs Arbeit findet man nirgend- 
wo eine Andeutung, daß er mit dieser Erscheinung bei Brassica bekannt 
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war; er könnte also leicht die Reaktionen auf solche kleinen Temperatur- 
differenzen für einen autonomen Vorgang angesehen haben. Möglicher- 
weise sind unsere verschiedenen Ergebnisse bezüglich der Reaktionen 
auf Druckänderungen in den Gefäßen (wobei er für Brassica eine Reiz- 
wirkung des Druckes annimmt) auf dieselbe Ursache zurückzuführen. 

Es könnte jetzt noch die Möglichkeit vorliegen, daß eine primäre 
Ursache der Tagesperiodizität durch den Temperatureinfluß verdeckt 
wird, in ähnlicher Weise wie der Einfluß narkotisierender Stoffe durch 
Temperaturänderungen aufgehoben wird. In diesem Fall muß dann 
aber bei konstanter Temperatur die Tagesperiodizität am deutlichsten 
hervortreten. Bei konstanter Temperatur hat sich aber bei allen Ver- 
suchspflanzen immer ein regelmäßiges Bluten gezeigt ohne Andeutung 
eines Maximums oder eines Minimums (vgl. Abb. 26). Der Umkehr- 
versuch mit Brassica zeigt zwar im Blutungsverlauf sprungweise Ge- 
schwindigkeitsänderung, die eine Parallelität mit den Temperaturkurven 
nicht so deutlich erkennen lassen. Meiner Meinung nach sind diese 
Unregelmäßigkeiten aber nur auf das starke Reagieren dieser Pflanze 
auf Temperaturänderungen zurückzuführen. 

Im allgemeinen darf man sagen, daß das Auftreten einer Tages- 
periodizität beim Bluten von Temperaturschwankungen abhängig ist. 

Man könnte noch die Frage aufwerfen, ob die Tagesperiodizität 
des Blutens mit irgendeinem anderen rhythmisch verlaufenden Vorgang 
in der Pflanze im Zusammenhang steht. Ursprung und Brum (1916) 
haben Schwankungen in dem osmotischen Wert der Wurzelzellen beob- 
achtet, welche den Temperaturschwankungen parallel verlaufen. Die 
Optimum- und Minimumpunkte dieser Werte stimmten ziemlich gut 
überein mit der Lage des Maximums und des Minimums des Blutungs- 
vorganges. Neuerdings aber sind die Angaben Ursprungs und BLums 
von JimBo (1931) angezweifelt worden. Die beobachteten Differenzen 
sollen innerhalb der Fehlergrenze liegen. 

Ebenso sind periodische Schwankungen in der Saugkraft bei Pflanzen 
mehrere Male gefunden und untersucht worden. KanpıJA (1926) findet 
die Maxima in den ersten Nachmittagsstunden, die Kurven aber stimmten 
mit den Transpirationskurven überein. Luft- und Bodenfeuchtigkeit 
sollen in erster Linie für diese periodisch verlaufenden Erscheinungen 
in Anspruch genommen werden. Zu ähnlichen Resultaten gelangte 
GEHLER (1930). 

Merwın und Lyon (1909) haben bei Druckmessungen an Birken- 
stämmen eine Periodizität des Druckes feststellen können, welche sich 
aber von der Temperatur unabhängig zeigte. Wohl haben sie unregel- 
mäßige Druckänderungen beobachtet, die stark von der Sonne und vom 
Schatten beeinflußt wurden. Nur diese Druckdifferenzen führen sie auf 
Temperatureinflüsse zurück. Bei diesen verschiedenen Erscheinungen 
wird niemals die Temperatur als direkt einwirkender Faktor angeführt, 
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also können keine Beziehungen zu der Tagesperiodizität des Blutens 
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Bünnımse (1932) kommt auf Grund der zahlreichen Versuche über 
die periodischen Bewegungen der Primärblätter bei Phaseolus zu der 
Auffassung, daß die vielen tagesperiodisch verlaufenden Reaktionen 
bei Pflanzen, obwohl sie von der Temperatur und dem Lichte beeinflußt 
werden können, doch erblichen Charakter tragen und im Grunde von 
Außenbedingungen unabhängig sind. Er führt dies auf die Tatsache 
zurück, daß bei 6stündigem Rhythmus eines Außenfaktors keine Wirkung 
desselben mehr beobachtet wird und eine normale Tagesperiodizität 
wieder auftritt. Dieses Ergebnis hat sich bei den Blutungserscheinungen 
nicht gezeigt; die Tagesperiodizität des Blutens wird nur von der Tem- 
peratur bedingt. 
Sehlußbetrachtung. 

Bei einer Betrachtung der erhaltenen Ergebnisse im Zusammenhang 
mit den von anderen Forschern gefundenen Tatsachen ergibt sich die 
Schlußfolgerung, daß die Blutungserscheinungen (nach meiner Definition) 
eine primäre Ursache haben, welche in einer Druckbildung in den lebenden 
Wurzelzellen besteht. Die Wurzelzellen verhalten sich dabei nicht 
passiv, sondern aktiv. 

Wird eine Pflanze mit negativem Druck dekapitiert, so saugt sie 
während einiger Zeit dargebotenes Wasser in den Stengelstumpf ein. 
Bald darauf fängt sie aber an, aktiv Wasser auszupressen. Es muß also 
eine bestimmte Kraft entstehen oder vorhanden sein. Diese Notwendig- 
keit ist den meisten Forschern nicht entgangen. Ihre Theorien geben 
verschiedene Versuche, diese Kraft zu erklären, meist auf osmotischer 
Grundlage. Keine hat aber einen zwingenden Beweis für ihre Richtigkeit 
erbringen können und die Annahme einer osmotischen Kraftleistung 
unterliegt auch einigen Schwierigkeiten. 

Wie von BLACKMAN und THopay schon hervorgehoben worden ist, 
ist eine Zelle von bestimmtem osmotischem Wert, die nicht im Gleich- 
gewicht steht mit der umgebenden Flüssigkeit, nicht gleichzeitig zur 
Wasseraufnahme und -abgabe imstande, wie von LEPESCHKIN bei Pilo- 
bolus, von URSPRUNG und BLUM bei dem Endodermissprung zur Erklärung 
der Wasserauspressung indirekt vorausgesetzt wurde. 

Die Rücksaugungsversuche mit Plasmolyticis an den Wurzeln haben 
bei Temperaturänderungen gezeigt, daß der Einfluß der Temperatur 
auf diesen Vorgang bei der Pflanze sich wesentlich anders darstellt als 
auf künstliche, rein osmotisch wirkende Zellreihen. 

Schließlich ist auch das Bluten eine Erscheinung, bei der das Wasser 
in den Wurzeln mit bestimmter Kraft entgegen dem Konzentrations- 
gefälle transportiert wird, jedenfalls da, wo der Blutungssaft fast reines 
Wasser ist. 
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Eine rein osmotische Erklärung des Mechanismus des Blutens ist 
deshalb schwierig zu geben, und man fragt sich, ob nicht gegebenenfalls 
neben den osmotischen Verhältnissen andere Vorgänge sich an der Druck- 
bildung beteiligen. 

Diese Frage ist nicht neu; schon BLACKMAN (1921) hat die Möglichkeit 
einer negativen Osmose und einer Elektroendosmose hervorgehoben ; 
auch BacHMANN (1926) hat auf die Mitwirkung noch nicht erklarter Krafte 
am Wassertransport in den Wurzeln hingewiesen. Auch KÜHNLEIN (1930) 
nimmt an, daB die Wasserbewegung in den Wurzeln durch eine 
aktive Wurzeltätigkeit unterstiitzt wird. 

STERN (1919) konnte mit einem elektrischen Strom von 10-? Amp. 
einen Wassertransport durch einen lebenden Weidenzweig hervorrufen, 
dessen Geschwindigkeit 20—200 ccm pro Stunde bei 30 qmm Durch- 
messer betrug. Er nannte diese Erscheinung ,,kiinstliches Bluten‘“. Die 
Versuche STERNs zeigten, daß eine Wasserbewegung von elektrischen 
Potentialdifferenzen veranlaßt werden kann, eine Annahme, welche durch 
die Versuche BRAUNERs (1930) neuerdings eine neue Stütze erfahren hat. 

STERN stellt sich vor, daß die chemische Energie der Zelle in elektrische 
Energie eines Membranstromes umgewandelt wird und diese dann die 
mechanische Energie für die Wasserbewegung liefert. Es ist also nicht 
ausgeschlossen, daß bestimmte elektrische Vorgänge an der Ursache des 
Blutens beteiligt sind, wobei die Potentialdifferenzen entweder primär 
vorhanden sein oder sekundär entstehen können. Diese Kräfte müssen 
dann aber in den Wurzeln selber gebildet werden und erhalten bleiben. 

CHoLopny (1924) hat gefunden, daß plötzliche und starke Feuchtig- 
keitsänderungen des Bodens elektrische Potentialdifferenzen in den 
Wurzeln hervorriefen, an denen das Protoplasma aktiv beteiligt war. 
Diese Ergebnisse, im Verein mit verschiedenen anderen Tatsachen, unter 
anderen der Beobachtung, daß die Absorptionszone der Wurzel gegen 
Wasser negativ geladen ist, weisen darauf hin, daß in den Wurzeln 
Potentialdifferenzen auftreten. 

Sollten derartige Verhältnisse beim Blutungsdruck mit im Spiele 
sein, so muß speziell der Endodermis eine wichtige Rolle zuerkannt 
werden. Das von außen aufgenommene Wasser muß den Endodermisring 
passieren und der Bau der Endodermiszellen gestattet nur eine Wasser- 
bewegung in zentripetaler Richtung!. Das Wasser muß in diesem Fall 
mit dem lebenden Protoplasma in Verbindung treten. 

Nach Kümmer (1930) soll nur das Protoplasma als elektromotorisch 
wirksame Membran wirken, in dem Sinne, daß zwischen äußerer und 
innerer Plasmahaut bestimmte Potentialdifferenzen auftreten können. 
BRAUNER (1930) nimmt an, daß das Vorhandensein einer Potential- 


differenz schon genügt, um eine Wasserbewegung zu verursachen. 


1 Für den Bau der Endodermis vgl. PRIESTLEY und Nortu (1922), RımsacH 
(1928), v. WissELINGH (1926). 
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KostyTscHEW (1931) dagegen geht von dem Standpunkt aus, daß 
derartige Spannungsdifferenzen nicht imstande sind, einen dauernden 
Wasserstrom zu veranlassen. Er weist darauf hin, daB ein dauernder 
Strom erst bei der Bildung einer Konzentrationskette in der Membran 
ermöglicht wird. Da aber DE Rurz DE Lavison (1910) beobachtet hat, 
daß bestimmte Salze von der Endodermis zurückgehalten werden können, 
wäre damit die Möglichkeit der Bildung und Erhaltung einer Konzen- 
trationskette gegeben. 

Die Existenz konstanter Potentialdifferenzen kann zu einer bestimmten 
Polarität führen, wie sie von Went (1932) und Brauner (1930) fest- 
gestellt worden ist. Polare Verhältnisse in Wurzeln sind übrigens auch 
von METZNER (1930) beobachtet worden. Die Entstehung elektrischer 
Ströme ist abhängig von der Permeabilität der Membranen und von der 
Adsorption verschiedener Ionen an Plasmakolloiden (FüRTH 1928). 


Eine genauere Verfolgung der Entstehung und Lokalisation dieser 
elektrischen Erscheinungen und der Wirkung der elektrischen Kräfte 
ist hier nicht möglich. Eingehende zellphysiologische Untersuchungen, 
wie sie bereits öfters unternommen worden sind, können erst eine ein- 
deutige Erklärung schaffen. Zusammenstellungen darüber findet man 
bei BERNSTEIN (1912), Stern (1924), Höser (1926). 

Immerhin möchte ich versuchen, die in dieser Arbeit erhaltenen 
Ergebnisse in Zusammenhang mit der Annahme einer elektrischen 
Energiequelle zu betrachten. 


Wir haben gesehen, daß die Temperatur sich als der wichtigste Faktor 
gezeigt hat, und daß der Einfluß verschiedener anderer Faktoren völlig 
von Reaktionen auf Temperaturänderungen verdeckt werden kann. Viele 
Vorgänge in der lebenden Zelle sind von der Temperatur abhängig; 
die innere Reibung des Protoplasmas wird durch Temperaturerhöhung 
herabgesetzt und die Wasserpermeabilität nimmt zu (v. RYSSELBERGHE 
1901; Der 1916). 

Mit Rücksicht auf die Blutungsmengen muß ich in diesem Erklärungs- 
versuch eine ziemliche Wasserpermeabilität des Protoplasmas voraus- 
setzen, obwohl die Größe dieser Permeabilität offenbar nicht so beträcht- 
lich ist, wie man bisher angenommen hat (HUBER 1931; HUBER und 
Hörer 1930). 

Es ist weiter eine bekannte Tatsache, daß, wenn elektrische Vorgänge 
stattfinden, diese eng mit dem lebenden Zustand der Zelle verknüpft 
sind. In Beziehung mit der Temperatur möchte ich hervorheben, 
daß erstens die Aktionsstréme bei Temperatursteigerung verstärkt 
werden und daß, was wichtig ist, die negative Ladung verstärkt wird 
(KümmeL 1930). Eine Summation dieser verschiedenen Wirkungen 
könnte imstande sein, die Wasserabgabe bzw. den Wassertransport bei 
Temperaturänderungen zu beschleunigen oder zu verzögern. 
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Eine weiter ansteigende Temperatur wird schließlich zu einer voll- 
ständigen Koagulation des Protoplasmas führen. LEPESCHKIN hat drei 
Stufen der Koagulation unterschieden, deren erste eine stark vergrößerte 
Permeabilität des Plasmas für Wasser anzeigt, während die zweite die 
beginnende und die dritte die vollkommene Koagulation darstellt. 

Nehmen wir an, daß die vermuteten elektrischen Vorgänge an das 
Plasma gebunden sind in dem Sinne, daß im Protoplasma die not- 
wendigen Bedingungen für deren Auftreten und Fortgang verwirklicht 
sind, so können wir auch annehmen, daß die Vorgänge der Temperatur 
parallel verlaufen, bis die erste Stufe der Koagulation sich durch maximale 
Wasserpermeabilität zu erkennen gibt. Dann wird vermutlich das 
Optimum des Blutens gegeben sein, denn eine weitere Erwärmung führt 
zu einer beginnenden Koagulation, welche die Potentialdifferenzen und 
Polaritätsverhältnisse rasch vernichtet (METZNER 1930). Bei völliger 
Koagulation wird der ganze Vorgang zum Stillstand gekommen sein. 
Auch das Bluten zeigt im Bereiche dieser Temperaturen eine rasche 
Absterbekurve. So wäre es auch erklärlich, daß die Temperatur sich 
beim Bluten als der wichtigste Faktor herausstellt. 

Eine Erklärung für den Einfluß der Temperatur auf die Rücksaugung 
bei Anwendung plasmolytischer Lösungen an den Wurzeln ist bereits 
in der Besprechung der Ergebnisse gegeben worden; nur habe ich dort 
von „einer Verstärkung der wasseremportreibenden Kraft“ gesprochen, 
und diese Benennung kann nun durch die eben gewonnene Vorstellung 
ersetzt werden. 

Der Einfluß von Druckänderungen in den Gefäßen kommt in diesem 
Zusammenhang gar nicht in Frage; schwieriger sind das Verhalten 
narkotisierter Pflanzen und der Einfluß elektrischer Ströme auf die 
Wurzeln zu deuten. Wir können uns vorstellen, daß bei Zufuhr eines 
narkotisierenden Stoffes zuerst die Permeabilität herabgesetzt wird. 
Darauf geschieht das gleiche mit der Polarität, falls sie vorhanden ist. 

Nach CHoLopny (1924) sollen die Potentialdifferenzen, die bei 
Feuchtigkeitsänderungen im Boden an den Wurzeln auftreten, bei 
Einwirkung eines Narkoticums ausbleiben, was jedenfalls auf eine 
Beeinflussung der elektrischen Vorgänge im Plasma hinweist, indem 
schließlich nach BEHRISCH (1926) die Plasmaviskosität in den Endo- 
dermiszellen sich bei Zufuhr narkotisierender Stoffe verringert und 
bestimmte Viskositätsverhältnisse, wie die stärkere Viskosität des Plasmas 
an den Casparyschen Streifen zerstört werden. Setzt jetzt, während 
der Narkose, Temperaturerhöhung ein, so wird die Wirkung der Narkotica 
verstärkt (NOTHMANN-ZUCKERKANDL 1912), was zu einer Permeabilitäts- 
erhöhung führen kann (LEPESCHKIN 1906—1911—1932; Weıs 1926; 
OsTERHOUT 1913—1916). Bei steigender Temperatur nimmt die Viskosi- 
tät des Plasmas zu, indem nach KÜMMEL (1930) sowohl Narkotica als 
Temperatursteigerungen imstande sind, das Potential zu vergrößern. 
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Diese Reaktionen könnten den hemmenden Einfluß des Narkoticums 
herabsetzen, das Narkoticum kénnte sogar indirekt an einer Verstärkung 
der treibenden Kräfte bei Temperaturerhéhung mitwirken. 

Jetzt ist noch die eigentümliche Lage des Optimums bei narkotisierten 
Pflanzen zu deuten. Durch den Einfluß des narkotisierenden Stoffes 
sind die lebenden Zellen in ihren Lebensäußerungen gehemmt, aber nie- 
mals abgetötet worden. Das normale, lebende Plasma könnte in irgendeiner 
Weise, vielleicht durch Änderungen des Aggregatzustandes, regulatorische 
Wirkungen ausüben, welche bei Narkose ausbleiben. Narkotisierte 
Pflanzen, die ein Optimum zwischen 40—50° zeigten, haben die normale 
Lage des Optimums wieder gezeigt, nachdem sie sich von der Narkose 
erholt hatten. Diese Tatsache könnte auf eine Mitwirkung des lebenden 
Plasmas hindeuten. 

Bei Narkose verlaufen die Vorgänge der Temperatur parallel, bis die 
beginnende Koagulation in der zweiten Stufe so weit fortgeschritten 
ist, daß der weitere Fortgang gehemmt wird, während bei normalen 
Pflanzen das Optimum im Anfang der ersten Stufe zu vermuten wäre. 

Die Erscheinungen bei Anwendung elektrischer Ströme auf die 
Wurzeln möchte ich übergehen; die unvollkommenen Versuche gestatten 
keine Schlüsse. Gerade, wenn man vom Standpunkt ausgeht, daß die 
Energieleistung des Blutens zum größten Teil auf elektrischen Vorgängen 
beruht, wird man erst eingehende und genaue Untersuchungen dieser 
Erscheinungen fordern müssen. 

Es ist bekannt, daß angelegte Potentiale imstande sind, bestehende 
elektrische Potentialdifferenzen entweder zu verstärken oder zu ver- 
nichten, so können auch in bestimmten Fällen bestehende Polarisations- 
verhältnisse ganz aufgehoben werden. BERSA und WEBER (1924) haben 
gefunden, daß das Protoplasma sich gegen elektrische Einflüsse polar 
verhält, bei starkem Strom tritt an der Anode Koagulation, an der 
Kathode Viskositätserhöhung auf. 

Vielleicht könnten angelegte Potentiale in irgendeiner Weise den 
Blutungsvorgang verstärken und gleichzeitig die Permeabilität erhöhen, 
wie letzteres bei elektrischer Reizung beobachtet ist. Diese Vorgänge 
könnten zu einer Beschleunigung des Blutens führen, die bei niedrigen 
Spannungen in den Versuchen zum Ausdruck gekommen ist, während 
höhere Spannungen eine teilweise Koagulation und eine damit ver- 
bundene Vernichtung der eigenen elektromotorischen Kräfte verursachen 
könnten. In diesem Fall wären aber die positiven Reaktionen auf Te:n- 
peraturänderungen bei hohen Spannungen nicht zu erklären. 

Vielleicht vermögen dies weitere Versuche. 

Ich bin mir bewußt, daß diese kurze und unvollkommene Betrachtung 
weder eine klare Vorstellung des Blutungsmechanismus, noch einen 
Beweis für die Wahrscheinlichkeit dieser Hypothese zu liefern vermag. 
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Ich möchte obigen Gedankengängen nur den Wert einer Arbeitshypothese 
beimessen ; die Erscheinungen selbst haben sich in meinen Untersuchungen 
verwickelter gezeigt als bisher meist angenommen worden ist. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Der Blutungsvorgang wurde in seiner Abhängigkeit von verschiedenen 
Außenbedingungen an dekapitierten Exemplaren von Sanchezia nobilis, 
Ricinus Zanzibariensis und Brassica oleracea mit Hilfe einer Selbst- 
registriermethode verfolgt. 

Die Reaktionen auf wechselnde AuBenbedingungen sind ebenso wie 
das Bluten selber in ihrem Ausmaß stark von individuellen Differenzen 
abhängig. 

Die Intensität des Blutens ist eng mit der Bodentemperatur ver- 
knüpft und verläuft den Schwankungen dieses Faktors genau parallel. 
Brassica reagiert auch auf Veränderungen der Lufttemperatur. Bei 
ansteigender Temperatur zeigt das Bluten eine Optimumkurve, das 
Optimum weicht wesentlich vom Maximum ab und liegt bei normalen 
Pflanzen zwischen 30—40°, das Maximum fällt ungefähr mit der Tem- 
peraturgrenze des Lebens zusammen. Bei narkotisierten Pflanzen liegt 
das Optimum um 10° höher. 

Jede Temperaturänderung übt einen Einfluß auf den Blutungs- 
vorgang aus; es gibt keine Grenzen, innerhalb welcher die Temperatur 
keinen Einfluß hat. 

Durch Temperaturversuche hat sich gezeigt, daß die lebenden Zellen 
des oberirdischen Stengelteiles zur Wasserabgabe befähigt sind; es fehlt 
jedoch jeder Anhalt dafür, daß diese Zellen unter normalen konstanten 
Bedingungen am Bluten beteiligt seien. 

Die Reaktionen auf Druckänderungen in den Gefäßen sind rein 
physikalischer Natur, nirgends hat sich eine Reizwirkung im Sinne 
CHAMBERLAINs herausgestellt. Auch gibt es in dieser Hinsicht keine 
Ausnahmefälle, wie ROMELL für Brassica gefunden zu haben glaubte. 

Durch den Wurzeln dargebotene Plasmolytica kann das Bluten 
gehemmt oder ganz verhindert werden; bei stärkerer Konzentration der 
Lösung findet eine Rücksaugung des abgegebenen Saftes statt, die 
unter normalen konstanten Bedingungen regelmäßig verläuft. Temperatur- 
änderungen beeinflussen diese Rücksaugung in dem Sinne, daß Tem- 
peraturerhöhung eine Verzögerung, -erniedrigung eine Beschleunigung 
zur Folge hat, also ein entgegengesetztes Verhalten wie beim normalen 
Blutungsvorgang. 

Auch durch narkotisierende Stoffe wie Äther, Chloroform und durch 
Wasserstoff wird das Bluten gehemmt oder verhindert. Der Einfluß 
dieser Stoffe wird aber durch die Wirkung von Temperaturerhöhungen 
zum Verschwinden gebracht. 
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Das Bluten bei narkotisierten Pflanzen, durch Temperatursteigerung 
erzielt, verlauft diesem Faktor parallel. 

Die Versuche mit narkotisierten Pflanzen haben entscheidend bewiesen, 
daß der Blutungsmechanismus nur in den Wurzeln seinen Sitz hat und 
auf einer aktiven Wasserausscheidung lebender Zellen beruht. 

Ein elektrischer Strom von hoher Spannung und Stärke verhindert 
den Blutungsvorgang. Bei Temperatursteigerung wird auch dieser Ein- 
fluß völlig von der Temperaturreaktion überdeckt. Ströme von niedrigem 
Wert können das Bluten bei konstanter Temperatur beschleunigen. 

Bei Dekapitierung einer Pflanze zeigen der Blutungsvorgang und die 
Wasseraufnahme durch die Wurzeln eine kurze Reaktion, welche auf 
entstandene Druckänderungen in den Gefäßen zurückzuführen ist. Nur 
diese vorübergehenden Reaktionen sind mit der Blutungstheorie FREY- 
WyssLises zu erklären. 

Die Wasseraufnahme durch die Wurzeln zeigt bei Temperatur- 
änderung zwischen 36—40° einen Sprung, welcher auch bei narkotisierten 
Pflanzen im Blutungsvorgang mehr oder weniger deutlich zum Ausdruck 
kommt. 

Die täglichen Schwankungen im Blutungsverlauf, als Tagesperiodizität 
bekannt, werden von Temperaturschwankungen hervorgerufen. Es ist 
nicht wahrscheinlich, daß eine autonome Tagesperiodizität im Sinne 
RoMELLs vorhanden ist. 

Das Bluten ist nicht ein pathologischer Vorgang, sondern beruht auf 
Vorgängen, die auch in unverletzten Pflanzen auftreten. 

Der Mechanismus des Blutens beruht auf komplizierten Vorgängen, 
welche nicht allein rein osmotischer Natur sind. 


Beim Abschluß dieser Arbeit möchte ich es nicht unterlassen, meinem 
hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. F. A. F.C. Went in Utrecht, meinen 
herzlichsten Dank auszusprechen für seine Anregungen und für sein 
stetiges Interesse. Herrn Prof. Dr. A. Ernst in Zürich, in dessen Institut 
diese Arbeit vollendet wurde, danke ich herzlich für die bereitwillige 
Förderung dieser Arbeit. Ebenso danke ich Frl. Dr. ©. ZoLLIKOFER für 
ihre Hilfe bei der Korrektur der deutschen Übersetzung. Schließlich 
bin ich dem Vorstand und den Mitgliedern der Scrinerius-Stiftung in 
Holland zu großem Dank verpflichtet für den finanziellen Beistand während 
meines Aufenthaltes in Zürich. 
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Einleitung. 

In seiner Arbeit „Die Turgorregulation von Schimmelpilzen (1904)‘ 
macht PANTANELLI einige Angaben über die Permeabilität von Aspergillus, 
aus denen hervorgeht, daß sich Unterschiede in der Durchlässigkeit des 
Pilzes für verschiedene Substanzen wohl erfassen lassen. Große Genauig- 
keit können seine Ergebnisse jedoch nicht beanspruchen, da er seine 
Untersuchungen auf plasmolytischem Wege gemacht hat und er selber 
darauf hinweist, daß Plasmolyse starke Schädigungen auf den Proto- 
plasten ausübt. Die Tatsache, daß Plasmolyse einen schweren Eingriff 
in die normale Lebenstätigkeit der Zellen, ja vielfach eine Schädigung 
bedeutet, ist besonders in den letzten Jahren von vielen Forschern hervor- 
gehoben worden (Küster 1927/29, BärLunn 1929, LEPESCHKIN 1927, 
ALBACH 1931, WEBER 1932). Aus diesen Gründen ist die plasmolytische 
Metode häufig für Permeabilitätsmessungen nicht brauchbar. In der 
Arbeit von HOFFMANN (1932 a) wird für Algen eine Methode angegeben, 
mit der sich auch ohne Plasmolyse auf osmotischem Wege Permeabilitäts- 
bestimmungen ausführen lassen. Viele Algen besitzen eine dehnbare 
Zellmembran und zeigen schon in schwach hypertonischen Lösungen 
deutlich meßbare Turgorverkürzungen. Da diese Verkürzung aber bei 
permeierenden Stoffen in höheren Konzentrationen einsetzt als bei nicht 
permeierenden, kann diese Konzentrationsdifferenz ebenso als Ausdruck 
des Permeiervermögens dienen wie bei der Methodik der plasmolytischen 
Grenzkonzentrationen. 

Aus PANTANELLIs Versuchen geht nun hervor, daß die Hyphenzellen 
von Aspergillus im jugendlichen Stadium beträchtlich gedehnt sind. Da- 
her schien diese Methode auch bei Pilzen für Permeabilitätsmessungen 
brauchbar zu sein. PANTANELLI gibt sogar an, daß in NaNO, und Glyzerin 
ein Rückgang der Verkürzung in 3—5 Minuten erfolgt, wenn nicht zu 
konzentrierte Lösungen verwendet werden, daß sie aber in Saccharose 
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und CaCl, erhalten bleibt. Er nimmt an, daß die Ausdehnung in Glyzerin 
und NaNO, durch das Eindringen der betreffenden Substanzen in die 
Zelle bedingt ist, da Anatonose wegen der kurzen Versuchsdauer aus- 
zuschlieBen ist. Auch diese Angaben müßten die Methodik bei Pilzen 
sehr aussichtsreich erscheinen lassen. 

Eine Nachprüfung von PANTANELLIS Versuchen nach der Methode 
der Turgorverkürzung ergab im großen und ganzen eine Bestätigung 
seiner Ergebnisse. Die maximale Verkürzung betrug allerdings niemals 
15% wie bei PANTANELLI, sondern höchstens 10%. Das mag aber an 
der Verschiedenheit des Materials gelegen haben. Auch die Ausdehnung 
in Glyzerin wurde beobachtet, wenn auch nicht in so kurzer Zeit. In 
0,5 normaler Konzentration schwankte die Ausgleichzeit zwischen 5 und 
15 Min. Es konnte aber auch vorkommen, daß kein Rückgang der Ver- 
kürzung erfolgte. Was derartige Messungen jedoch wesentlich erschwert 
und die Genauigkeit der Ergebnisse beeinträchtigt, ist die Kleinheit 
des Objektes, die damit verbundene Benutzung sehr starker optischer 
Systeme und die außerordentlich geringe Verkürzung in Lösungen, die 
der Grenzkonzentration sehr nahe liegen. Alles das trägt dazu bei, den 
Meßfehler zu erhöhen. Besonders die geringe Empfindlichkeit des 
Objektes gegen kleine Konzentrationsunterschiede macht die Ergebnisse 
unsicher. Eine andere methodische Schwierigkeit liegt in der Unmöglich- 
keit, streng vergleichbare Zellen zu finden. Schwankungen in den Grenz- 
werten und wechselnder Plasmagehalt lassen nur gleichaltrige Zellen 
für vergleichende Bestimmungen zu. Spitzenzellen, sowie die ersten 
Zellen nach der Spitze sind unbrauchbar, weil sie noch ganz von Plasma 
erfüllt und die Vakuolen höchstens als kleine runde Kügelchen zu 
sehen sind. 

In derartigen Zellen wird aber die Dehnung der Zellmembran weniger 
durch die osmotische Kraft des Zellsaftes als durch den Quellungsdruck 
des Plasmas bewirkt. Gleichaltrige Zellen durch Abzählen von der 
Spitze aus zu erhalten, war eine so mühselige Arbeit, daß sie bald auf- 
gegeben wurde. 

Als sehr viel geeigneter für Turgorverkürzungsbestimmungen erwiesen 
sich die jugendlichen Fruchtkörperstiele von Basidiomyzeten. KNOLL 
(1909) hat bereits auf die außerordentlich starke Dehnbarkeit der Frucht- 
körperstiele von Coprinus hingewiesen. Die ersten Versuche wurden mit 
einem Gewächshauspilz (Lepiota) und verschiedenen Waldpilzen ( Agari- 
cus, Coprinus, Russula, Boletus luteus) unternommen. Bei allen unter- 
suchten Pilzen sind die Stielzellen beträchtlich gedehnt. Die Verkürzung 
bis zur völligen Aufhebung der Turgeszenz kann in der Längsrichtung 
20—30% betragen. Da sich die Pilze durch Gleichmäßigkeit der Zellen 
und große Empfindlichkeit gegen geringe Konzentrationsunterschiede 
auszeichneten, schienen sie den Vorbedingungen für Permeabilitäts- 
versuche weit besser Genüge zu leisten als Aspergillus. 
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Material und Methodik. 

Für die Untersuchungen war erforderlich, daB längere Zeit standig frisches 
Material zur Verfiigung stand. Als Versuchsobjekt wurde deshalb der Champignon 
gewählt, da er aus den Kulturen von F. SCHOPPMEYER in Schleswig leicht zu 
beschaffen war, und sich herausstellte, daB er zur Messung der Turgorverkiirzung 
ebenso geeignet ist wie die anderen untersuchten Pilze. Die Pilze wurden mir fast 
taglich gut verpackt durch Eilboten zugesandt. Sie waren nie langer als 3—4 Stunden 
unterwegs. Aus Vergleichsversuchen mit Material, das ich selbst aus der Kultur 
geholt habe, ergab sich, daB der Transport keinen verändernden EinfluB auf die 
Durchlässigkeitsverhältnisse ausiibt. Wenn die Pilze durch Druck oder StoB 
gelitten hatten, so war das sofort an der Beschaffenheit der Zellen zu erkennen. 

Fir die Untersuchungen wurden jugendliche Fruchtkérperstadien benutzt, mit 
geschlossenem Hut, voll erhaltenem Velum und hellrosa Lamellen. Zur Anwendung 
kamen die groBen zylindrischen Zellen aus dem mittleren Stielteil. Die Lange der 
Zellen betrug 20—40 Skalenteile (1 Skalenteil etwa 3 4). An der Straffheit der 
Membran und dem schlecht sichtbaren Plasma lieB sich leicht erkennen, ob sie 
voll turgeszent und in normalem Lebenszustand waren. Waren die Zellen länger als 
40 Skalenteile, so waren sie schon zu alt. Die Membran ist dann nicht mehr so 
elastisch, sondern spréde und zerreiBt leicht bei plétzlicher Dehnung. 

Fir alle Versuche wurden die einfachen Objekttragerkammern gebraucht, wie 
sie auch RUHLAND und HOFFMANN (1925) für ihre Grenzkonzentrationsbestimmungen 
verwendet hatten. Mit dem Rasiermesser angefertigte Schnitte werden in einem 
Tropfen Wasser in den mittleren freien Raum gebracht, und, nachdem die Rander 
mit Vaseline bestrichen sind, wird das Deckglas dariiber gelegt und fest angepreBt. 
Auf diese Weise wird ein Fortspülen des Präparates verhindert, und es besteht 
die Gewahr, daB beim Durchsaugen der Lüsung diese auch wirklich das Präparat 
erreicht und nicht auBen um das Deckglas flieBt. Die Schnitte werden frühestens 
nach 1/,stündiger Wässerung des halbierten Stielteiles gemacht und vor dem Ver- 
such 20—30 Minuten in der Objekttragerkammer gelassen. Wahrend dieser Zeit 
wird mehrere Male ein kraftiger Strom Leitungswasser durchgesaugt, um sicher 
zu sein, daB etwaige exosmierte oder durch Verwundung herausdiffundierte Be- 
standteile entfernt sind, daB der Schnitt fest liegt und die Zellen sich während der 
Messungen nicht verschieben. Fiir die Versuche werden nur Zellen ausgesucht, 
die am Rande des Präparates liegen. Es kommen Endzellen und auch Zellen, 
die sich noch im Gewebeverband befinden, zur Anwendung. Veränderte Per- 
meabilitätsverhältnisse bei Endzellen konnten nicht beobachtet werden. 

Besonders wurde sehr darauf geachtet, daB die Zellen auch sofort vom Lésungs- 
strom erreicht werden. Das war ohne Schwierigkeit durch Farbstoffversuche zu 
kontrollieren. Nach jedem Versuch wurde mittels Neutralrot der normale Lebens- 
zustand der Zellen untersucht und gleichzeitig festgestellt, ob die Zellen auch sofort 
vom Farbstoff erreicht wurden. Bei den Randzellen war das stets der Fall, wahrend 
die Färbung des Schnittzentrums langsamer eintrat. Das Durchstrémen der Lösung 
erfolgte mittels besonders dicker Filtrierpapierstreifen, und zwar wurde auch 
während der Messungen das Durchsaugen fortgesetzt, so daß die Zellen ständig 
von frischer Lösung umspült waren. 

Zur Wässerung der Schnitte diente Leitungswasser. BÂRLUND hat für seine 
Permeabilitätsversuche ebenfalls Leitungswasser verwendet; auch ALBACH (1931) 
weist auf die geringe Schädlichkeit von Leitungswasser hin. Eine Befreiung des 
Wassers von Kalzium wurde nicht vorgenommen (vgl. WILLBRANDT 1931), da sich 
kein nachteiliger Einfluß des kalziumhaltigen Wassers zeigte. Entsprechend wurden 
natürlich auch alle Lösungen mit Leitungswasser hergestellt. Ich habe ausschließ- 
lich mit volumennormalen Lösungen gearbeitet, weil sich das Verdünnen auf diese 
Weise einfacher gestaltet. Für einige Substanzen wurden die gefundenen Grenz- 
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konzentrationen auf Gewichtsnormalität umgerechnet (Harnstoff, Glyzerin, Glykol, 
Acetamid). Da aber bei den niedrigen Konzentrationen die Unterschiede stets 
innerhalb der Fehlergrenze lagen, konnte auf eine Korrektion verzichtet werden. 
Die Stammlösung wurde stets so verdünnt wie möglich gewählt, in der Regel wurde 
von 0,2 normaler Konzentration ausgegangen. Das weitere Verdünnen geschah mit 
10 ccm Meßpipetten, die bei den K« trati terschieden vollkommen ge- 
nügten. Die Lösungen wurden in Schälchen mit übergreifenden Deckeln aufbewahrt. 
Da ich sie niemals länger als 1 Tag verwendete, ja meistens nur für einen Versuch 
(Dauer 3 Stunden), ist ein Fehler durch Verdunstung wohl auszuschließen. 





Dehnungsversuche. 

Da bei den Messungen der beginnenden Turgorverkürzung wie auch 
zur Bestimmung der Ausgleichszeiten in hypertonischen Lösungen die 
elastischen Eigenschaften der Zellmembran eine bedeutsame Rolle spielen, 
ist es notwendig, vorerst den Dehnungsmechanismus der Zellmembran 
des Versuchsobjektes eingehend zu untersuchen. Es gilt also festzustellen, 
wie der Verlauf der Dehnung erfolgt, ob Verkürzung und Ausdehnung 
entsprechendes Verhalten zeigen, und ob ein Einfluß auf die Dehnung 
durch Wässerung und chemische Substanzen besteht. Wie wichtig es 
ist, daß für osmotische Messungen der Verlauf der Dehnung der unter- 
suchten Objekte bekannt ist, wurde bereits von OPPENHEIMER (1930) 
und PRINGSHEIM (1931) hervorgehoben. Beide Forscher haben Unter- 
suchungen über den Verlauf der Dehnung gemacht, haben aber das 
Problem von verschiedenen Seiten angefaßt, mit verschiedenen Objekten 
gearbeitet und sind nicht in allen Punkten zu übereinstimmenden Ergeb- 
nissen gekommen. 

PRINGSHEIM kam zu dem Ergebnis, daß bei den von ihm unter- 
suchten Gewebestreifen aus dem Speichergewebe von Kartoffel und 
Futterrübe die Dehnungskurve nicht proportional den Konzentrations- 
änderungen der Außenlösung verläuft, sondern daß sie in der Nähe des 
Gleichgewichtspunktes, also der Konzentration, in der der Gewebe- 
streifen seine Länge beibehält, viel steiler als an den Endpunkten auf- 
steigt. Nach längerer Wässerung wurden plastische Dehnungen (HEYN 
1931) beobachtet. 

Im Gegensatz zu PRINGSHEIM ist OPPENHEIMER von gewässerten 
Schnitten ausgegangen, hat also die Möglichkeit einer plastischen Dehnung 
unberücksichtigt gelassen. Als Objekt diente ihm das Parenchym der 
jungen Blütenstiele von Taraxacum. Die Dehnungskurve, die OPPEN- 
HEIMER erhält, hat einen ganz anderen Verlauf als die von PRINGSHEIM 
(vgl. Tafel 2). Sie stellt ebenfalls keine lineare Funktion dar, aber während 
bei PRINGSHEIMs Objekten die stärkste Längenänderung in der Nähe 
des Gleichgewichtspunktes liegt, tritt sie bei Taraxacum erst in einer 
Konzentration ein, die der plasmolytischen sehr nahe liegt. PRINGSHEIM 
hält es für möglich, daß diese Abweichungen auf verschiedener Methodik 
beruhen, da er im Gegensatz zu OPPENHEIMER ohne plastische Dehnung 
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gearbeitet hat. Außerdem maß er Längenänderungen an Gewebestreifen, 
während OPPENHEIMER Änderungen im Zellumfang einzelner Zellen be- 
stimmte. 

An meinem Versuchspilz Psalliota wurde zunächst der Verlauf der 
Dehnung ohne vorherige Wässerung bestimmt, ich folgte also der Prines- 
HEIMschen Versuchsanordnung. Es wurden schmale Längsstreifen aus 
dem mittleren Stielteil hergestellt, genau gemessen und in abgestufte 
Lösungsreihen gebracht. Tabelle 1 stellt einen derartigen Versuch dar. 


Tabelle. 





Zeit} H,O 0,1 0,2 0,3 0,4 0,5 0,6 0,7 0,8 





16”] 30 30 30 30 |30 30 | 30 30 30 
18%! 337, | 317, | 30/, | 301, | 299, | 29 | 28, | 26 26 
20°] 34 32 31 30, | 295/,| 29 | 27/,| 26 26 











22%] 34 32 31 307, | 29% | 29 | 27/,| 26 26 
+13,3%| +6,7% | +3,3% | +1,7% | —1% |—3,3%| —8,3 % | —13,3% | —13,3% 




















Die Schnitte in 0,3 und 0,4 nor. Sacch. zeigen kaum Längenände- 
rungen. Die Saugkraft nicht gewässerter Zellen liegt also zwischen 0,3 
und 0,4 nor. Sacch. Im Gegensatz zu PRINGSFREIM ist die maximale 
Längenänderung bereits nach 3!/, Stunden erreicht. Daß dann nach 
18 Stunden in den hypotonischen Lösungen eine weitere Verlängerung 
eintrat, wurde nicht mehr berücksichtigt, da diese nur auf Wachstum 
zurückgeführt werden kann (vgl. Wachstumsmessungen S. 368). 

Tragen wir die Werte in ein Koordinatensystem ein, so ergibt sich ein 
Kurvenbild, das von der analog aufgestellten PRINGSHEIMschen Kurve 
abweicht (vgl. Abb. 1, S. 359). Während bei Kartoffel, Rübe und Helian- 
thus!, was den Verlauf der Verkürzung angeht, die stärkste Längen- 
änderung in der Nähe des Gleichgewichtspunktes eintritt, erfolgt sie 
bei Psalliota erst im letzten Stadium der Verkürzung und auch der Aus- 
dehnung. Diese plötzliche Zunahme der Verkürzung in den Konzentra- 
tionen, die der plasmolysierenden Lösung sehr nahe liegen, stimmt aber 
mit den Ergebnissen OPPENHEIMERs überein. Da OPPENHEIMER stets 
mit gewasserter. Schnitten gearbeitet hat, die vermutlich plastische 
Dehnung erfahren haben, galt es also zu untersuchen, wie sich Psalliota 
nach längerer Wässerung verhielt. DaB nach längerer Wässerung plastische 
Dehnung eintritt ebenso wie bei den Objekten PrinasHzms, konnte ich 
leicht nachweisen. Schon nach kurzer Zeit, manchmal nach 15 Min., 
ist die Ausdehnung in H,O und 0,1 nor. Sacch. nicht mehr rückgängig 
zu machen. In plasmolysierende Lösung übertragen, verkürzen sich 
die Zellen nicht mehr so stark, oft nur bis zur Länge der normalen 
unverkürzten Zellen. Da die plastische Dehnung so außerordentlich 


1 An Markzylinderstücken von Helianthus annuus wurde nach der Prınss- 
HEIMschen Versuchsanordnung ebenfalls der Dehnungsverlauf bestimmt. 
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schnell erfolgt, so daß Wachstum kaum vorliegen kann, wurden Kontroll- 
versuche mit in Eiswasser gewässerten Schnitten unterlassen. 

Zur Kontrolle des Einflusses längerer Wässerung auf den Verlauf 
der Turgordehnung wurde im wesentlichen wie bei OPPENHEIMER ver- 
fahren. Eine Anzahl Zellen wurde gemessen, und nach erfolgter Durch- 
strömung mit den betreffenden Saccharoselösungen nicht die Veränderung 
des Zellumfanges, sondern 
nur die Längenänderung be- 
stimmt. In jeder Konzen- 
trationsstufe blieb der Schnitt 
mindestens 20 Min. Stets 
wurde mehrmals durchge- 
saugt und die Zellen mehrere 
Male gemessen. Die nächste 
Lösung wurdeerstgenommen, 
wenn die Zellen nach wieder- 
holtem Durchströmen ihre 
Länge nicht geändert hatten. 
Tabelle 2 stellt einen der- 
artigen, vielfach mit gleichem 
Erfolg wiederholten Versuch 
dar. 

Die Zahlen in Klammern 
geben die berechneten Deh- 
nungsprozente an. Schon aus 
der Tabelle ist zu sehen, daß 
in den ersten Konzentrations- Abb. 1. Verlauf der Ausdehnung und Ver! 
stufen nur geringeVerkürzung von Psalliota, Helianthus, Rübe und Kartoffel. 
eintritt,dieHauptkontraktion 
vielmehr in den Lösungen einsetzt, die der plasmolytischen Grenz- 
konzentration sehr nahe liegen. Dem Einwand, es könne die Längen- 
änderung kein richtiger Maßstab für die Volumenänderung der Zellen 














Tabelle 2. 

Konz. 1 2 3 4 5 6 

37 39), 26 45 32 301/, 
0,1 n.'| 36%/, (1,3) | 39 (0,8) | 253/, (1,1) | 44}, (1,1)| 311}, (1,6) | 30 (1,6) 
0,2 n. | 36 (2,7) | 381/, (2) |251/ (2,7) | 43%/, (2,9) | 31 (3,1) | 29°/, (2,6) 
0,3 n. | 341/, (8,9) | 37 (5,8) | 24 (7,7) | 42 (6,7) | 291/, (7,8) | 281/,; (6,6) 
0,4 n. | 301/, (17,6) | 34 (13,5) 21 (19,3) | 371/,116,7)|25 (22) |26 (14,7) 
0,5n.]28 (24) |311/,(20) | 19%/,(25) |331/,(25,6)| 24 (25) |231/, (23) 
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sein, auf die es ja bei Wasserentzug allein ankommt, können wir durch die 
Feststellung begegnen, daß eine meBbare Breitenänderung nur gelegentlich 
und dann erst in plasmolysierenden Lösungen zu beobachten ist. 
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Auf Abb. 2 ist die Verkürzungskurve eingezeichnet, die sich aus den 
Durchschnittswerten der Tabelle 2 ergibt. Sie verläuft im Prinzip ganz 
ähnlich wie die Kurve für Taraxacum nach OPPENHEIMER. Da also 
der Verlauf der Verkürzung nach längerer Wässerung ebenso erfolgt wie 
bei nicht plastisch gedehnten Zellen, ist bewiesen, daB die plastische 
Dehnung keinen Einfluß auf die Dehnungskurve ausübt. Die Unstimmig- 
keiten zwischen den Ergebnissen OPPENHEIMERs und PRINGSHEIMs 
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. 2. Abb. 3. 
Abb. 2. Verkürzungskurven von Tararacum und Psalliota. 
Abb. 3. Vergleich der Dehnungskurven aller untersuchten Objekte. 


können also nicht auf verschiedener Methodik beruhen, wie PRINGSHEIM 
annahm, sondern müssen besondere Eigentümlichkeiten der Objekte 
darstellen. 

Der Verlauf der Dehnung wurde auch noch für einige andere Objekte 
bestimmt. Zur Untersuchung kamen der Markzylinder aus dem jungen 
Sproßteil von Helianthus tuberosus und der Basidiomyzet Lepiota. Die 
Untersuchungen an Helianthus wurden an ungewässerten Schnitten vor- 
genommen, während ich den Dehnungsverlauf von Lepiota an gewässerten 
Schnitten bestimmte. 

In Abb. 3 sind die Kurven für sämtliche untersuchten Objekte 
zusammengestellt. Für die nicht gewässerten Objekte ist nur der Verlauf 
der Verkürzung, und zwar in der Weise eingetragen, daß die Gleich- 
gewichtskonzentration dem Nullpunkt des Koordinatensystems ent- 
spricht. So können alle Kurven direkt miteinander verglichen werden. 
Man sieht deutlich, daß bei der einen Gruppe, nämlich Psalliota, Taraxa- 
cum und Lepiota, die stärkste Längenänderung in der Nähe der plasmoly- 
sierenden Konzentration liegt, die Kurve also der von OPPENHEIMER 
aufgestellten entspricht, während Helianthus, Rübe und Kartoffel die 
stärkste Längenänderung ihrer Zellen in der Nähe des Gleichgewichts- 
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punktes zeigen wie bei der PRINGSHEIMschen Kurve. Danach kann kein 
Zweifel mehr bestehen, daB die Pflanzen bezüglich ihres Dehnungs- 
mechanismus sich verschieden verhalten. 

Es bliebe weiter nachzuforschen, wo die Ursachen fiir das verschiedene 
Verhalten zu suchen sind. DaB der verschiedene Dehnungsmechanismus 
der Objekte auf Abweichungen in der chemischen Zusammensetzung 
beruht, wie ZIEGENSPECK (1926) und OvERBEcK (1926) für die plastische 
Dehnung angenommen haben, ist nicht sehr wahrscheinlich. PRINGSHEIM 
hat diese Anschauung für die plastische Dehnung bereits widerlegt, da 
er, obwohl seine Objekte alle plastische Dehnung aufweisen, nur bei 
Helianthus Kollose nachweisen konnte, während das Parenchym der 
Kartoffel und Rübe reine Zellulosereaktion zeigten. Da aber die drei 
Objekte auch gleichen Dehnungsverlauf besitzen, obwohl die Membran- 
beschaffenheit verschieden ist, kann die elastische Dehnbarkeit ebenfalls 
nicht von der chemischen Zusammensetzung der Zellmembran abhängig 
sein. Nach den neuesten Forschungen besteht die Zellmembran aus 
isotropen Stäbchen, den sogenannten Micellen, die in eine intermicellare 
Substanz eingelagert sind. HEyN (1931) hält es für wahrscheinlich, daß 
die plastische Dehnbarkeit durch Einwirkung des Wuchsstoffes auf die 
intermicellare Substanz bedingt ist. Es ist wohl möglich, daß die Be- 
sonderheiten der elastischen Dehnbarkeit ebenfalls von der Beschaffenheit 
der intermicellaren Substanz abhängig sind. 

OPPENHEIMER hat bereits die Frage aufgeworfen, ob der Verlauf der 
Ausdehnung ebenso erfolgt wie der Verlauf der Verkürzung. Aus den 
Dehnungskurven für Psalliota, die ohne vorherige Wässerung bestimmt 
wurden, kann man bereits ablesen, daß Ausdehnung und Verkürzung 
analog verlaufen (vgl. Abb. 1). Es bleibt also noch festzustellen, ob sie 
sich an gewässerten Schnitten ebenso verhalten. Um die Versuche unter 
möglichst gleichen Bedingungen zu machen, wurden der Verlauf der 
Verkürzung und Ausdehnung nacheinander an ein und derselben Zelle 
bestimmt und aus mehreren Versuchen die Durchschnittswerte berechnet. 
Es zeigte sich, daß die Kurven ebenfalls entsprechenden Verlauf haben, 
wenn sie auch nicht zur Deckung zu bringen sind (vgl. Abb. 363). Daß die 
Ausdehnungskurve in all ihren Teilen flacher verläuft, kann durch die 
schädigende Wirkung der Plasmolyse bedingt sein, da gelegentlich 
beobachtet wurde, daß sich verkürzte Zellen nach Eintritt der Plasmolyse 
nicht mehr bis zur ursprünglichen Länge ausdehnen. Da die Unter- 
schiede in den Ausdehnungs- und Verkürzungswerten jedoch sehr gering 
sind, wurden sie nicht weiter beachtet. Es kommt hier ja nicht auf 
quantitative Auswertungen, sondern darauf an, zu zeigen, daß die Aus- 
dehnung denselben Verlauf zeigt wie die Verkürzung, und diese Bedingung 
ist vollkommen erfüllt. 

Von besonderer Wichtigkeit für unsere Untersuchungen ist die Frage 
nach dem Einfluß innerer und äußerer Faktoren auf die Dehnbarkeit. 
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Die Turgordehnung der Zellen, gemessen nach der Maximalverkiirzung, 
weist nicht nur an den verschiedenen Pilzen, sondern auch innerhalb 
eines Objektes große Schwankungen auf. Kno (1909) hat bei seinen 
Untersuchungen an Coprinus bereits auf diese Schwankungen in der 
Dehnbarkeit hingewiesen, die lediglich durch verschiedene Elastizität 
der Zellmembran bedingt sind. Letztere ändert sich mit dem Alter der 
Zellen. Nur Zellen, die sich im Streckungswachstum befinden, haben so 
außerordentlich dehnbare Membranen. Hat das Wachstum aufgehört, 
so werden die Zellen spröde und zerreißen leicht bei plötzlichen Kon- 
zentrationsschwankungen. 

Bei Psalliota sind die Verhältnisse ähnlich. Aus Tabelle 2 und den 
übrigen hier nicht angeführten Versuchen geht hervor, daß die Maximal- 
verkürzung zwischen 20 und 25% schwankt. Untersuchen wır Zellen, 
die im Stiel weiter auseinander liegen, so ergeben sich andere Werte, 
und zwar verkürzen sich die Zellen des apikalen Stielteiles weit stärker 
als die des basalen Stielteiles. Der Beginn der ersten Verkürzung tritt 
jedoch bei basalen und apikalen Zellen in derselben Konzentration ein. 
Auch wenn wir Vergleiche mit verschiedenen Fruchtkörpern anstellen, 
sind nur ganz geringe Unterschiede innerhalb der Fehlergrenzen zu 
beobachten. Die Schwankungen in der maximalen Turgorverkürzung 
beruhen also lediglich auf Verschiedenheiten in der Dehnbarkeit der 
Zellmembran. Im apikalen Stielteil, der Zone des stärksten Streckungs- 
wachstums, ist die Dehnung am größten. Die Elastizität nimmt auch 
an unserem Objekt mit dem Alter der Zellen ab. 

An äußeren Faktoren galt es vor allen Dingen den Einfluß der Wässe- 
rung auf die Membrandehnung zu untersuchen. Längere Wässerung 
(bis zu 15 Stunden) wirkt weder auf die Dehnung noch auf den Ver- 
kürzungsbeginn verändernd ein. Die Verkürzungskurve zeigt genau den- 
selben Verlauf. Weiter wurde die Frage, ob chemische Substanzen die 
Dehnung beeinflussen können, untersucht. Es wurde zunächst der Ver- 
lauf der Verkürzung mit verschiedenen Substanzen bestimmt. Zur 
Anwendung kamen Mannit, Glyzerin und Harnstoff. Die Kurven sind 
auf Abb. 4 eingezeichnet. Während die Mannitkurve dasselbe Aussehen 
hat wie die Saccharosekurve, sind diejenigen für Glyzerin und Harnstoff 
in ihrem Verlauf flacher, und die Maximalverkürzung wird erst in höheren 
Konzentrationen erreicht. Besonders beim Glyzerin ist der Unterschied 
auffallend. Die Kurve zeigt nicht mehr den plötzlichen Verkürzungs- 
sprung, sondern steigt nur allmählich an. In 0,7 nor. Konz. ist noch 
keine Plasmolyse eingetreten, die Maximalverkürzung also noch nicht 
erreicht. Liegt hier ein Einfluß auf die Membrandehnung vor, oder ist 
die Abweichung anders bedingt ? 

Zur Untersuchung dieser Frage wurde eine Anzahl Zellen nach erfolgter 
Messung mit einer 0,42 nor. Mannitlösung verkürzt, gemessen und, nach- 
dem sie in Wasser ihre ursprüngliche Länge wieder erreicht haben, in 
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eine schwache (0,02 nor.) Harnstoff- bzw. Glyzerin- oder Saccharose- 
lésung gebracht, die keine meBbare Volumenänderung bei den Zellen 
hervorruft. Nach dreistündiger Einwirkung des betreffenden Stoffes wird 
wieder mit Mannit verkürzt, der in der betreffenden Untersuchungslésung 
gelöst ist, so daß die Gesamtkonzentration wieder 0,42 nor. beträgt. Da, 
wie wir gesehen haben, sich die Anderung der Dehnungskurve bei Glyzerin 
und Harnstoff in einer Erhöhung der Konzentration, in der maximale 
Verkürzung erreicht ist, äußert, müßte jetzt die Verkürzung geringer 
ausfallen. Sie bleibt dagegen ungefähr gleich. Daß gelegentlich eine 
geringe Verstärkung der Verkürzung beobachtet wurde, kann unberück- 
sichtigt bleiben, da die Unterschiede nur 1—2% betragen, also innerhalb 
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Abb. 4. Verlauf der Verkürzung von Psalliota in Saccharose, Mannit, Harnstoff und Glyzerin. 


der Fehlergrenze liegen, und da gleiches auch an gewässerten Schnitten 
eintrat, wenn sie zweimal nacheinander verkürzt wurden. Die Versuche 
zeigen also, daß Saccharose, Glyzerin und Harnstoff in den untersuchten 
Konzentrationen die Dehnbarkeit der Zellmembran nicht beeinflussen !. 
Der abweichende Kurvenverlauf in Glyzerin und Harnstoff wird vielmehr, 
wie aus späteren Versuchen hervorgeht, durch die Permeabilität der 
Zellen für diese Stoffe bedingt. 

Die Ergebnisse der Dehnungsversuche können folgendermaßen 
zusammengefaßt werden: Der Verlauf der Dehnung der Zellmembran 
von Psalliota erfolgt nicht proportional zur Konzentrationsänderung. 
In Lösungen, die der isotonischen Konzentration sehr nahe liegen, ist 
die Längenänderung nur gering, während sie in höheren Konzentrationen 
plötzlich ansteigt. Die Verkürzungskurve hat einen ähnlichen Verlauf wie 
die von Taraxacum nach OPPENHEIMER. Plastische Dehnung verändert 

1 Untersuchungen an Helianthus ergaben, daß auch Salze keine Veränderung 


des Dehnungsverlaufes herbeiführen. Es wurde die Wirkung von KCl, KSCN, 
Kaliumzitrat, K,SO, und CaCl, auf die Dehnbarkeit der Zellmembran untersucht. 
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864 Friedel von Hofe: 
die Dehnbarkeit nicht. Das abweichende Verhalten der Objekte Prinas- 
HEIMs und OPPENHEIMERS bezüglich des Dehnungsverlaufes beruht 
auf dem verschiedenen Dehnungsmechanismus dieser Objekte. Der 
Verlauf der Ausdehnung erfolgt ebenso wie der Verlauf der Verkürzung. 
Die Dehnbarkeit wird durch Wässerung und die untersuchten chemischen 
Substanzen nicht verändert. 


Das Prinzip der Permeabilitätsmessungen. 

Nachdem durch die vorhergehenden Membranuntersuchungen fest- 
gestellt war, daß sowohl durch längere Wässerung und die damit ver- 
bundene plastische Dehnung als auch in Gegenwart von Nichtelektro- 
lyten die Membraneigenschaften der Champignonzellen nicht verändert 
werden, steht einer Anwendung der ,,Turgorverkiirzungsmethode“ nichts 
mehr im Wege. Auf das Prinzip der Methodik wurde auf S. 354 hin- 
gewiesen. Die in Wasser liegenden Zellen wurden nach und nach immer 
höher konzentrierter Versuchslösung ausgesetzt und diejenige Kon- 
zentration als ,,Grenzkonzentration“ festgestellt, in der die Hälfte der 
Zellen die erste Verkürzung zeigen. Da die Zellen in Wasser untersucht 
werden, in dem sie die Saugkraft Null besitzen (Ursprung und BLUM 1916), 
müßte bei der geringsten Konzentrationserhöhung eine Verkürzung ein- 
treten. Es hängt jedoch von der Empfindlichkeit des Objektes, d. h. der 
Elastizität seiner Zellmembran bzw. der Empfindlichkeit der Meß- 
technik ab, bei welcher Konzentrationsdifferenz eine deutlich meßbare 
Verkürzung eintritt. Die Empfindlichkeit unseres Objektes liegt bei 
0,005 g mol. Da die Volumenabnahme bei Psalliota nicht proportional 
zur Konzentrationsänderung der plasmolysierenden Lösung erfolgt, ist 
die Empfindlichkeit gegen Konzentrationsunterschiede nicht in allen 
Konzentrationsstufen gleich, sondern sie wird mit steigender Turgeszenz 
der Zellen geringer. Von HOFFMANN (1932b) wurde bereits betont, daß 
es dadurch wahrscheinlich wird, daß die bestimmten Grenzkonzentra- 
tionen lediglich die Grenzwerte repräsentieren, bei denen eine Volumen- 
änderung überhaupt meßbar wird, also nicht positive Saugkraftwerte 
darstellen. 

Die Messungen wurden in völlig gleicher Weise ausgeführt, wie Horr- 
MANN sie für Algen bereits beschrieben hat (vgl. Horrmann 1932, Tabelle 2, 
8. 417), so daß es sich erübrigt, hier nochmals genauer darauf einzugehen. 
Erwähnt sei nur, daß hier die Zell-Längen, nicht die Zellbreiten bestimmt 
wurden. Für jede Substanz wurden etwa 20 Bestimmungen gemacht und 
dann daraus der Mittelwert berechnet. Sämtliche Grenzkonzentrations- 
werte für Glukose und andere Zucker liegen zwischen 0,065 und 0,07, 
im Mittel bei 0,0675 g mol. Da für alle untersuchten Substanzen die 
Abweichungen vom Durchschnittswert im Höchstfall + 0,0025 g mol 
ausmachen, können wir als maximale Fehlergrenze die Konzentrations- 
differenz von 0,0025 g mol ansehen. 
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Die Verkürzung tritt jedoch nicht bei allen Substanzen in der gleichen 
Konzentration wie bei den Zuckern ein. Entsprechende Untersuchungen 
mit Glyzerin und Monochlorhydrin ergeben z. B. die Werte 0,092 und 
0,113. Da diese Erhöhung weit außerhalb der Fehlergrenze liegt, kann 
sie nicht durch Versuchsfehler bedingt sein, sondern kann, wie später 
gezeigt werden wird, nur auf Endosmose des Plamolytikums beruhen. 
Um einen experimentellen Beweis dafür zu haben, daß die Verschiebung 
der Grenzkonzentration tatsächlich auf Endosmose beruht, werden für 
sämtliche untersuchten Substanzen auch die „Ausgleichzeiten‘ ermittelt, 
d. h. es wird die Zeit bestimmt, in der eine mit hypertonischer, stets 
0,2 molarer Lösung erhaltene Verkürzung wieder zurückgeht!. Werden 
die Substanzen nach den Grenzkonzentrationen und nach den Ausgleichs- 
zeiten geordnet, so müssen beide Reihen übereinstimmen, wenn die 
Grenzkonzentrationswerte Gültigkeit beanspruchen sollen. Daß das bei 
diesen Untersuchungen zutrifft, wird in der Besprechung der Versuchs- 
ergebnisse gezeigt werden. 

BärLunn (1929) und SCHÖNFELDER (1930) haben, wenn die Unter- 
suchungssubstanz schädigend wirkt, oder in hohen Konzentrationen 
geboten werden muß, die Methode der Partialdrucke für Permeabilitats- 
bestimmungen verwendet, d. h. die Versuchslösung wird unter Zusatz 
von osmotisch unwirksamen Konzentrationen eines unschädlichen, nicht 
permeierenden Stoffes geboten, um die Konzentration der Versuchs- 
lösung zu verringern. Entsprechende Versuche an Psalliota zeigten, 
daß diese Methode auch zur Bestimmung der Turgorverkürzung durch- 
aus anwendbar ist. Vergleichende Bestimmungen mit Harnstoff, Methyl- 
harnstoff und Diäthylharnstoff ergaben, wenn die Stoffe in voller Kon- 
zentration oder mit Zusatz von Mannit geboten wurden, übereinstimmende 
Werte. Als Zusatzstoff wurde Mannit gewählt, weil sich die Zucker als 
wenig geeignet erwiesen hatten (vgl. S. 366). Da die niedrigen Kon- 
zentrationen, in denen die Versuchsstoffe zur Anwendung kamen, und die 
verhältnismäßig geringe Empfindlichkeit des Objektes die Möglichkeit 
einer schädigenden Wirkung bei den meisten Stoffen ausschlossen, kam 
die Methode der Partialdrucke nur in einem Fall, nämlich bei Bestimmung 
des Antipyrins zur Anwendung. 


Fehlerquellen. 

Bei den experimentellen Bestimmungen muß nun auf mancherlei 
Fehlerquellen Rücksicht genommen werden, wenn die gewonnenen 
Ergebnisse wirklich sicher ein Maß für die Permeabilität der untersuchten 
Zellen wiedergeben sollen. Bereits auf S. 356 wurde erwähnt, daß man, 
um genau vergleichbare Zellen zu haben, außerordentlich auf die Lage 
der Zellen im Stiel Rücksicht nehmen muß. Wenn das bereits für die 
Dehnungsversuche galt, so ist das in noch stärkerem Maße bei den 


1 Nur Antipyrin wurde in 0,3 molarer Lösung verwandt. 
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Permeabilitätsversuchen nötig. Gleiches Alter, gleiche Lage und Größe 
der Zellen müssen genau beachtet werden, um vergleichbare Resultate 
zu erhalten. Die Zellen verschiedener Exemplare erweisen sich, wenn 
diese genannten Faktoren berücksichtigt werden, als vollkommen gleich- 
wertig. 

Da die Zellen in H,O zur Untersuchung kamen, und, wie an anderer 
Stelle gezeigt wurde (vgl. Dehnungsversuche S. 357), plastische Dehnung 
erfahren haben, war es von besonderer Wichtigkeit festzustellen, ob durch 
plastische Dehnung die Permeabilität verändert wird. Um die plastische 
Dehnung auszuschalten, wurden die Schnitte anstatt in Wasser in einer 
0,2 nor. Lösung von Saccharose, in der plastische Dehnung nicht eintrat 
(vgl. S. 358), aufbewahrt, und die Permeabilitätsversuche stets unter 
Zusatz der betreffenden Saccharosekonzentration gemacht. Versuche mit 
Glyzerin zeigten eine deutliche Herabsetzung der Permeabilität gegenüber 
den gewässerten Schnitten, und zwar war sie schon nach zweistündiger 
Einwirkung von Saccharose zu beobachten. Die Ausdehnung in 0,2 n- 
Glyzerin erfolgte innerhalb von 45 Min., während sie bei gewässerten 
Schnitten schon nach 15 Min. beendet ist. Werden die Schnitte nach 
längerer Behandlung mit Saccharoselösung in H,O gebracht, so beträgt 
die Ausgleichszeit wieder 15 Min. Da, wie wir sahen, eine Änderung der 
Dehnbarkeit durch plastische Dehnung nicht eintritt, scheint tatsächlich 
ein Einfluß auf die Permeabilität vorzuliegen, sofern nicht eine spezifische 
Wirkung der Saccharose im Spiel ist. Um diese Möglichkeit auszu- 
schalten, wurden Schnitte zunächst in 0,2 nor. Lösungen anderer Sub- 
stanzen gebracht, und die Permeabilität für Glyzerin untersucht. Zur 
Anwendung kamen Traubenzucker, Mannit und Harnstoff. Dabei ergab 
sich die überraschende Tatsache, daß in Traubenzucker ebenfalls eine 
Verzögerung der Ausdehnung, also eine Herabsetzung der Permeabilität 
zu beobachten war, während in Mannit- und Harnstofflösung die Aus- 
gleichzeiten dieselben wie bei den in H,O plastisch gedehnten Zellen 
waren. Daraus geht hervor, daß nicht die plastische Dehnung die Per- 
meabilität verändert, sondern daß die beobachtete Änderung der Durch- 
lässigkeit nur durch das Vorhandensein der Zucker verursacht werden 
kann. Die Untersuchungen konnten deshalb weiter an gewässerten, 
plastisch gedehnten Schnitten vorgenommen werden. 

Die Frage nach der permeabilitätsvermindernden Wirkung der Zucker 
bedarf noch einiger Erörterungen. Die Herabsetzung der Permeabilität 
von Psalliota durch Glukose und Saccharose erweist sich als ein rever- 
sibler Vorgang, da die Zellen, in Wasser zurückgebracht, bereits nach 
1 Stunde ihre normale Permeabilität wiedererlangt haben. Zunächst 
könnte daran gedacht werden, daß nicht der Zucker selbst, sondern eine 
Pp-Änderung der Lösung durch Zusatz von Zucker die permeabilitäts- 
vermindernde Wirkung verursacht. Es ergab sich jedoch, daß das py des 
Leitungswassers weder durch Saccharose noch durch Mannit verändert 
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wird. Die Herabsetzung der Permeabilität muß also auf einer spezi- 
fischen Wirkung der Zucker beruhen. Besonders interessant ist, daß die 
Permeabilitätsverminderung durch Zucker nicht für alle Stoffe gefunden 
wurde. So bleibt die Ausdehnung in Pinakonhydrat und Succinimid 
nach Einwirkung von 0,2 g mol Saccharose unverändert. 

HöBer (1932) hat bei der Farbstoffkonzentrierung in der Leber eine 
ähnliche permeabilitätsvermindernde Wirkung der Zucker und anderer 
großmolekularer Stoffe beobachtet und die Vermutung ausgesprochen, 
daß die betreffenden Substanzen die Poren der Plasmamembran ver- 
stopfen. Eine porenverstopfende Wirkung der Zucker kann in unserem 
Fall jedoch nicht vorliegen, da Mannit, der dasselbe Molekularvolumen 
wie Traubenzucker hat, die Permeabilität für Glyzerin nicht herabsetzt 1. 
Man könnte eher daran denken, daß die Zucker auf die Plasmamembran 
verändernd einwirken. Küster (1910) gibt an, daß sich bei Allium nach 
24stündiger Plasmolyse mit Rohrzucker starre Plasmahäute bilden, 
die bei plötzlicher Deplasmolyse zerplatzen können. Auch R. und 
J. Hößer (1928) haben beobachtet, daß durch Einwirkung einer mit dem 
Meerwasser isotonischen Glukoselösung die beschleunigende Wirkung 
von Koffein auf die Permeabilität von Valonia aufgehoben wird, und sie 
nehmen an, daß die Wirkung des Zuckers „im Sinne eines Schutzes 
durch Hartung oder einer Permeabilitätsverminderung‘‘ aufzufassen ist. 
Vielleicht liegt bei Psalliota ebenfalls eine Erhärtung der Plasmamembran 
vor. Auf einer rein entquellenden Wirkung, ähnlich wie sie bei vielen 
anorganischen Salzen beobachtet wird, scheint der Einfluß des Zuckers 
allerdings nicht zu beruhen. Vergleichende Versuche mit Kalziumnitrat 
ergaben keine Herabsetzung der Permeabilität, obwohl das Kalziumion 
allgemein stark entquellend wirkt. Danach muß also eine ganz spezifische 
Wirkung der Zucker vorliegen. Man könnte sich vielleicht denken, daß 
in unserem Falle mit einer Erhärtung der Plasmamembran auch eine 
Verengerung der Poren verbunden ist und dadurch die Permeabilität 
für Glyzerin herabgesetzt wird. 

Nun zurück zu den Fehlerquellen. Vor allem sind noch Anatonose 
und Katatonose zu nennen. Sie müßten selbstverständlich bei den Stoffen 
am meisten zur Wirkung kommen, die sehr langsam permeieren. Die 
Zellen zeigen jedoch nicht einmal bei Prüfung der nicht permeierenden 
Verbindungen eine Längenänderung innerhalb der 3stündigen Versuchs- 
dauer, woraus geschlossen werden kann, daß während dieser Zeit jeden- 
falls kein nennenswerter Ab- oder Aufbau von osmotisch wirksamer 
Substanz stattgefunden hat. Um so weniger ist anzunehmen, daß die 
Ausgleichszeiten der übrigen Lösungen, die wesentlich kürzer ausfallen, 
durch Anatonose oder Katatonose beeinflußt sein könnten. 


ı Es wäre noch daran zu denken, daß die verschiedene Hydratisierung der 
Stoffe eine Rolle spielt. Ich habe aber für Mannit keine diesbezügliche Angabe 
gefunden, so daß diese Frage nicht näher geprüft werden konnte. 
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Auch Wachstum kann nicht stérend wirken, wie durch besondere 
Versuche festgestellt wurde. Gewässerte Schnitte wurden auf Objekt- 
trâger gebracht, eine Reihe von Zellen gemessen und nach bestimmten 
Zeitabständen untersucht, ob sie ihre Lange geändert haben. Ganz ver- 
einzelt konnte nach 2 Stunden eine sehr geringe Langenzunahme beobach- 
tet werden, die wohl noch auf plastische Dehnung zuriickgefiihrt werden 
muB; bei den meisten Zellen trat erst nach 12 Stunden eine deutlich 
meBbare Verlängerung ein. Da die Ausgleichszeiten alle weniger als 
2 Stunden betragen, können sie also in keiner Weise durch Wachstum bzw. 
plastische Dehnung beeinfluBt werden. 

Schließlich wäre noch des Einflusses äußerer Faktoren auf die Per- 
meabilität des Champignons zu gedenken. Ungleichmäßige Belichtung 
(TRÖNDLE 1909 u. a.) und wechselnde Jahreszeiten (Firrmne 1915) ver- 
ändern die Durchlässigkeit innerhalb der Versuchsbedingungen nicht. 
Die ziemlich konstante Temperatur des Arbeitsraumes (18—20°) gestattete 
es, diesen Faktor unberücksichtigt zu lassen. Längere Wässerung wirkt 
im allgemeinen auf die Versuchsergebnisse nicht störend. Die Grenz- 
konzentrationsbestimmungen werden davon in keiner Weise beeinflußt, 
und auch die Ausgleichszeiten bleiben nach längerer Wässerung bei den 
meisten Stoffen unverändert. Nur bei Glyzerin und Glykol wurde ein 
geringer Einfluß beobachtet, und zwar trat gelegentlich eine Verlängerung 
der Ausgleichszeiten bei länger als 12 Stunden gewässerten Schnitten ein 
(vgl. Frrrin@ 1920). Obwohl auch bei Berücksichtigung dieser Versuche 
die Übereinstimmung von Grenzkonzentration und Ausgleichzeiten er- 
halten bleibt, wurden die Versuche mit stark verlängerten Ausgleichs- 
zeiten verworfen. 

Sehädliehkeitsuntersuchungen. 

Bei allen Permeabilitätsbestimmungen an Psalliota wurde ganz 
besonders darauf geachtet, daß die Zellen nach dem Versuch noch in 
normalem Lebenszustand waren. Der Nachweis, daß die Zellen in keiner 
Weise eine Veränderung erlitten haben, ist nicht einfach. Wohl läßt sich 
feststellen, ob die Zelle noch lebt, aber die ersten Anzeichen einer Schädi- 
gung sind nicht immer sofort sichtbar. Deshalb sind eingehende Beobach- 
tungen auch längere Zeit nach dem Versuch erforderlich, um nachweisen 
zu können, daß die Zellen in keiner Weise ihre Funktionsfähigkeit ein- 
gebüßt haben. BärLunp hat durch nochmaliges Plasmolysieren und 
Deplasmolysieren nach dem Versuch und am folgenden Tag die normale 
Funktionsfähigkeit seiner Zellen nachgewiesen. Die Plasmolyse kann 
für unseren Zweck nicht allein genügen, weil trotz der Plasmolysierbarkeit 
eine geringe Veränderung des Plasmas vorhanden sein kann. Deplasmo- 
lyse war nicht anwendbar, da sie wegen der schädigenden Wirkung der 
Plasmolyse nicht regelmäßig zu erzielen ist. 

Als empfindlicheres Lebenskriterium erwies sich eine vitale Vakuolen- 
färbung mit Neutralrot. Sie ist schon von GuILLIERMOND (1930) bei 
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Pilzen verwendet worden. Die Farbung der Vakuole mit Neutralrot 
(0,0025%) ist vom py der Außenlösung abhängig und tritt bei Psalliota 
nur bei schwach alkalischer Reaktion der Farblösung (px 7,8) auf. Die 
Lésung wurde in der iiblichen Weise durchgesaugt und nach einer 
Wirkungsdauer von wenigen Minuten wieder mit Leitungswasser fort- 
gespült. Dann wurde kontrolliert, ob Vakuolenfärbung eingetreten ist. 
Sind die Zellen vollkommen normal, so ist die Vakuole schwach rot 
gefarbt und das Plasma als farbloser Saum nur schlecht zu erkennen. 
Bei geschädigten Zellen wird das Plasma kérnig und ist nach dem Grad 
der Schädigung mehr oder weniger auch gefärbt. Alle Zellen, die normale 
Vakuolenfärbung zeigten, lieBen sich regelmäBig plasmolysieren. In 
vielen Fällen konnte ich aber auch bei Zellen mit gefärbtem, kérnigem 
Plasma noch Plasmolyse erzielen. Daraus ist ersichtlich, daß die Plas- 
molyse für die Zellen von Psalliota nicht das empfindlichste Lebens- 
kriterium darstellt. 

Solche Nachprüfungen wurden anschließend an jeden Versuch unter- 
nommen. Um aber die völlige Unschädlichkeit der Versuchslösung zu 
beweisen, blieben Schnitte über Nacht in der Versuchslösung und wurden 
erst am nächsten Tage auf ihren Lebenszustand untersucht. In fast 
allen Lösungen zeigten die Zellen auch am nächsten Tage die üblichen 
Lebensanzeichen wie volle Turgeszenz, Färbung mit Neutralrot und 
Plasmolyse. Nur in Antipyrin blieben sie nicht lebensfähig. Hier war 
schon nach 4stündiger Einwirkung deutliche Schädigung zu beobachten, 
während unmittelbar nach dem Versuch noch keine Schädigung nach- 
weisbar war. 

An dieser Stelle soll auf eine Plasmaveränderung hingewiesen werden, die 
gelegentlich bei Psalliota beobachtet wurde, die Vakuolenkontraktion. Als erster 
hat Frrrise (1920) auf diese Erscheinung aufmerksam gemacht. In letzter Zeit 
ist sie an den verschiedensten Objekten studiert worden; man hat Vakuolen- 
kontraktion durch Verwundung (Küster 1929), durch Alter (WEBER 1930), durch 
Vitalfärbung mit Neutralrot (WEBER 1930), durch längeres Wässern oder Einwirkung 
von Glycerinlésungen (Frrring 1920) hervorrufen können. Doch ist über die 
Ursache dieser eigenartigen Plasmaveränderung vorläufig noch nichts bekannt. 
Bei Psalliota wurde Vakuolenkontraktion vielfach an älteren Zellen beobachtet. 
Längeres Wässern wirkt beschleunigend auf ihr Auftreten. Gelegentlich bekam ich 
Pilze geschickt, bei denen sämtliche Zellen, ganz gleich welches Alter und welche 
Lage sie hatten, diese eigentümliche Erscheinung zeigten. Es ist möglich, daß hier 
Verwundung, die durch Stoß oder Druck verursacht ist, die Vakuolenkontraktion 
hervorgerufen hat. Alle Zellen mit Vakuolenkontraktion, ganz gleich auf welche 
Weise sie entstanden sein mag, kamen für Permeabilitätsuntersuchungen nicht 


in Frage. 
Die Versuchsergebnisse. 

An Psalliota campestris wurde nun eine Anzahl Stoffe auf ihr Per- 
meiervermögen hin untersucht. Die Auswahl geschah in Anlehnung an 
die Arbeiten von BARLUND (1929) und SCHÖNFELDER (1931), und zwar 
wurden Substanzen gewählt, die bezüglich ihres Molekularvolumens und 
ihrer Lipoidlöslichkeit möglichst extremes Verhalten zeigen. In Tabelle 3 
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sind sämtliche untersuchten Stoffe, nach den Grenzkonzentrationen in 
steigender Reihenfolge geordnet, eingetragen. AuBerdem wurden noch 
Methyl- und Athylurethan untersucht. Diese beiden Stoffe sind jedoch 
nicht in der Tabelle aufgenommen, da keine genauen Werte erhalten 


Tabelle 3. Die untersuchten Stoffe. 






































1 2 3 4 5 6 7 8 9 
Grenz- Aus-| Mol.- Mol.- Lipoid- | Ober- 
Stoff nz. | Grenz- deh- -| _Vo- 4 » 
Ar GM.| konz. ” nung ay lemon roe ee 
Raffinose . . . .| 0,065 103,72 | +++ — — 
Saccharose . . .| 0,066 70,35 | +++ — — 
Glukose . . 0,067 37,54 | ++ — — 
Mannit . . . .. 0,069 | ; 0,067; 0 co ++ — _ 
Ervchr inose . . . . De 32,92 | ++ a -- 
Luc 26,77 - —— — 
Malonamid . . .| 0,068 22,92 + _ — 
Harnstoff . . . .| 0,078 140’ | 13,67 _ — _ 
Schwefelharnstoff | 0,079 | } 0,079 | 0,152 | 40’ | 19,59 | (+) (+) _ 
Methylharnstoff .| 0,08 70’ | 18,47 — — _— 
Monacetin . . .|0,086| 0,086 | 0,221 | 19° | 29,99 - +(+) |++(+) 
Glycerin . . . .|0,092| 0,092 | 0,272 | 15° ,63 | (+) — — 
Succinimid . . .|0,096 | 0,096 | 0,3 10’ | 23,37 + +(+) + 
Acetamid . . . .| 0,1 8’ | 1487| — (+) | (4) 
Dimethylharnstoff| | 0,1 0,33 
“ro % „1 8’| 23,43 + + +++ 
Pinakonhydrat. .| 0,103 el 32,96) ++ | +(+) | +++ 
Me. ur 0,103 5 | 32,66 | ++ + | +++ 
+ 5 0,104 |} 0,104] 0,356} 6 | 14,4 | — | (+) | (+) 
Formamid .| 0,105 6’ | 10,6 — — — 
Propionamid .| 0,106 4 | 19,49 — + ++ 
Monochlorhydrin |0,113 | 0,113 | 0,406 3’ | 23,97 + ++ ++ 
Antipyri . .| 0,25 0,25 |0,733 | 56,1 |+++| ++ |++(+) 
Zeichenschlüssel MR» Teilungskoef. a 
= < 20 < 0,002 > 0,98 
+ 20—30 0,002—0,02 0,98—0,95 
++ 30—50 0,02 —0,2 0,95—0,85 
ae > 50 > 0,2 co 











werden konnten. In einer einnormalen Lésung trat auch bei Anwendung 
der Methode der Partialdrucke noch keine Verkürzung ein; höhere 
Konzentrationen konnten aber wegen ihrer schädigenden Wirkung nicht 
angewendet werden. Aus diesen Ergebnissen ist also nur ersichtlich, 
daB Athyl- und Methylurethan noch beträchtlich héhere Grenzkonzen- 
trationen und damit gréBere Durchtrittsgeschwindigkeit besitzen als 
Antipyrin, das am schnellsten von allen untersuchten Verbindungen 


permeiert. 
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Eine Betrachtung der Grenzkonzentrationen der in der Tabelle auf- 
genommenen Stoffe zeigt, daß die Werte oft nur wenig voneinander ver- 
schieden sind, wenn wir benachbarte Stoffe miteinander vergleichen. 
Besonders die Gruppe der schnell eindringenden Verbindungen, Pinakon- 
hydrat, Diäthylharnstoff, Glykol, Formamid, Propionamid besitzen sehr 
nahe beieinander liegende Grenzkonzentrationen. Bei der Besprechung 
der Methodik wurde schon hervorgehoben, daß mit Sicherheit nur Unter- 
schiede von 0,0025 g mol erfaßbar sind. Wir dürfen also so kleinen 
Differenzen, wie wir sie z. B. bei Diäthylharnstoff, Glykol usw. beobachten, 
keine Bedeutung mehr zusprechen und müssen bei der Auswertung die 
Grenzkonzentrationen aller dieser Stoffe als gleich ansehen. Deshalb 
wurden stets mehrere Substanzen, die nahe beieinanderliegende Grenz- 
konzentrationen besitzen, in eine Gruppe zusammengefaßt. Im Zweifels- 
falle waren die Ausgleichszeiten, die ja gleichzeitig für alle Substanzen 
bestimmt worden waren, für die Gruppenbildungen entscheidend. 
Berechnen wir aus den Grenzkonzentrationen der Stoffe innerhalb einer 
solchen Gruppe ihren Mittelwert, so erhalten wir für die einzelnen Gruppen 
Zahlen, die untereinander beträchtlich größere Differenzen zeigen, also 
allein Permeabilitätsunterschiede ausdrücken müssen. Bei der Stoff- 
ordnung wurde die gleiche Reihenfolge beibehalten, wie sie durch die 
gefundenen Grenzkonzentrationen bestimmt sind. Nur in der Reihe 
der nicht permeierenden Verbindungen wurde eine Umstellung vor- 
genommen und die mehrwertigen Alkohole und Zucker nach der Molekül- 
größe geordnet. 

Da die Grenzkonzentrationen noch nicht Ausdruck für den Grad 
des Stoffdurchtrittes sind, wurde nach der LEPEscHKiINschen Formel: 


p= A der Permeabilitätsfaktor u berechnet, worin C, die gefundene 
1 


Grenzkonzentration und C die Grenzkonzentration eines nicht per- 
meierenden Stoffes bedeuten. Er ist hier in Kolumne 4 eingetragen. 
Selbstverständlich kamen nur die Gruppenwerte zur Berechnung in Frage. 
Hier soll nicht nochmals auf die Einwände eingegangen werden, die be- 
sonders Frrrine (1915, 1917, 1920) gegen die Anwendung von u als Maß 
für die Permeabilität erhoben hat, sind sie doch durch TRONDLE (1918) 
und LEPESCHKIN (1923) inzwischen ausführlich widerlegt worden. Außer- 
dem hat sich die Methodik gut bewährt, und zwar nicht nur für Beg- 
giatoa, die ja zweifellos ein ganz besonders günstiges Objekt für Per- 
meabilitätsuntersuchungen darstellt, sondern auch für Rhoeo mußte 
BÄRLUND zugeben, daß eine Anordnung der Stoffe nach dem osmotischen 
Koeffizienten Frrrines dieselbe Reihenfolge ergibt, wie nach dem Ver- 
lauf der Deplasmolyse. Deshalb scheinen mir keine weiteren Beweise 
für ihre Gültigkeit notwendig zu sein. 

In Kolumne 5 sind die Ausgleichszeiten angeführt, d.h. die Zeiten, 
innerhalb derer eine in 0,2 g mol Lösung erhaltene Verkürzung im 
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Durchschnitt wieder zurückgeht!. Als Kontrolle für die Grenzkonzen- 
trationen sind die Ausgleichszeiten von besonderer Wichtigkeit, denn in 
ihnen kommen wirklich die Permeabilitätseigenschaften des Plasmas zum 
Ausdruck. Ein Vergleich der Grenzkonzentrationen und der Ausgleichs- 
zeiten läßt erkennen, daß mit einem Ansteigen der Grenzkonzentrationen 
ein Abfallen der Ausgleichszeiten verbunden ist. Die Erhöhung der 
Grenzkonzentrationen kann also ebenso als Ausdruck für die Permeabilität 
gelten wie die Ausgleichszeiten, was bereits von RuHLAND und Horr- 
MANN, SCHÖNFELDER und BäRLUND an Beggiatoa und Rhoeo gezeigt 
werden konnte. Nur Harnstoff, Schwefelharnstoff und Methylharnstoff 
stellen Ausnahmen dar. Obgleich diese Verbindungen annähernd gleiche 
Grenzkonzentrationen besitzen, unterscheiden sie sich ganz bedeutend 
in ihren Ausgleichszeiten, die bei 140’, 40’ und 70’ liegen. Auf diese 
Abweichungen soll jedoch vorläufig nicht eingegangen werden, da sie 
auf spezifischen Eigenheiten des Objektes den Harnstoffen gegenüber 
beruhen, die in einem besonderen Kapitel behandelt werden sollen. Bei 
allen weiteren Betrachtungen werden deshalb diese Harnstoffe stets 
außer acht gelassen. 

Die übrigen Kolumnen geben die wichtigsten bisher zur Erklärung 
der Permeabilität herangezogenen physikalisch - chemischen Faktoren 
an, nämlich Molekularrefraktion, Molekularvolumen, Lipoidlöslichkeit 
und Oberflachenaktivitat. Es sind hier nur für die Molekularrefraktion 
die absoluten Werte eingetragen, die aus der Tabelle 4 von ScHONFELDER 
(S. 446) übernommen worden sind ?. Für die übrigen genannten Größen 
wurde der besseren Übersicht halber nur der jeweilige Wirkungsgrad 
durch Zeichen wiedergegeben, wie es SCHÖNFELDER in ihrer Tabelle 6 
(S. 453) getan hat. Ich habe mich in der Zeichengebung an diese Tabelle 
gehalten und deshalb auch ihren Zeichenschlüssel übernommen. 

Ehe wir zur Betrachtung der physikalisch-chemischen Eigenschaften 
übergehen, sei kurz einiges über die Beziehungen zwischen chemischem 
Bau und Permeiervermögen der untersuchten Stoffe gesagt. Schon 
OvERTON (1896) hat derartige Gesetzmäßigkeiten gefunden und daraufhin 
Permeabilitatsregeln aufgestellt, deren Gültigkeit wiederholt, zuletzt von 
BARLUND bestätigt werden konnten. Auch für Beggiatoa wurde die 
Gültigkeit dieser Regeln anerkannt, wenn auch nur in beschränktem 
Maße. WiLLBRANDT (1932) ist ebenfalls zu dem Ergebnis gekommen, 
daß gewisse charakteristische Atomgruppierungen im Molekül für den 
Grad der Permeierfähigkeit verantwortlich gemacht werden müssen, 


1 Nur Antipyrin wurde, wie schon erwähnt, in höheren Konzentrationen, und 
zwar in einer 0,3 g Mol-Lösung geboten, da entsprechend der außerordentlich hohen 
Grenzkonzentration in 0,2g mol noch keine Verkürzung eintritt. 

2 Eine Ausnahme bildet das von SCHÖNFELDER nicht untersuchte Formamid. 
Hier wurden die Werte für die Lipoidlöslichkeit und Oberflächenaktivität von 
BARLUND übernommen, das Mol.-Vol. nach der Korrschen Formel berechnet, 
da keine genaueren Angaben darüber gefunden werden konnten. 
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und zwar verhalten sich die jeweiligen Atomgruppen den einzelnen 
Objekten gegenüber verschieden. Auch unsere Ergebnisse bestätigen 
im großen und ganzen die OvERToNschen Regeln, wie folgende Zusammen- 
stellung zeigt. 

Nach OveRToN gilt: 

1. Alkoholische Hydroxylgruppen verkleinern das Permeiervermügen : 

Glyzerin < Glykol. 
2. Substitution des OH durch Halogene erhöht die Permeierfähigkeit : 
Glyzerin < Monochlorhydrin. 

3. Die den Säureamiden eigene Atomgruppierung verlangsamt das 
Permeiervermögen noch mehr als die alkoholische Hydroxylgruppe: 
Acetamid < Glykol Malonamid < Glyzerin. 

4. Der Ersatz der H-Atome der Hydroxyle durch Säureradikale 
oder durch Alkyle vergrößert die Permeierfähigkeit: 
Ausnahme: Monacetin < Glyzerin. 
5. Verlängerung der Kohlenstoffkette vergrößert die Permeier- 
geschwindigkeit: 
Dimethylharnstoff < Diäthylharnstoff, 
Acetamid < Propionamid. 
Ausnahme: Acetamid < Formamid. 


Man sieht, daß ganz allgemein auch für Psalliota die OvERTONschen 
Regeln gelten, jedoch auch hier nicht ausnahmslos. So dringt Monacetin 
trotz seiner Acylgruppe langsamer als Glyzerin ein, und Formamid 
permeiert zu schnell. Da beide Stoffe auch bei Heranziehung der physi- 
kalisch-chemischen Eigenschaften Ausnahmen bilden, soll dort erst auf 
die Ursachen dieses abweichenden Verhaltens näher eingegangen werden. 
Wir kommen also zu dem Schluß, daß dem chemischen Aufbau der 
Moleküle für die Permeabilität von Psalliota eine gewisse Bedeutung 
zugesprochen werden muß. Damit ist allerdings nichts über die Art 
des Stoffdurchtritts gesagt. Dieser wird vielmehr durch die physikalisch- 
chemischen Eigenschaften bestimmt, die in bestimmten Beziehungen 
zur chemischen Konstitution stehen. Das wird schon von OVERTON 
und später wieder von BÄRLUND und SCHÖNFELDER betont. 

Wenn wir nun untersuchen wollen, welche physikalisch-chemischen 
Beziehungen dafür beim Champignon in Frage kommen, so soll gleich 
von vornherein betont werden, daß es sich bei dem vorliegenden Ver- 
suchsmaterial nur darum handeln kann, zu prüfen, inwieweit sich die 
Befunde den bestehenden Erklärungsprinzipien einfügen. 

Beginnen wir mit der Prüfung der Bedeutung der Molekülgröße. 
Eine Betrachtung des Molekularvolumens läßt zunächst keinen Parallelis- 
mus zwischen Molekülgröße und den Grenzkonzentrationen bzw. u-Werten 
erkennen. Wohl gehören die Zucker und mehrwertigen Alkohole Mannit 
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und Erythrit, die sehr groBe Moleküle besitzen, zu den nicht eindringenden 
Stoffen, dagegen permeieren Pinakonhydrat und Diäthylharnstoff, deren 
Molekularvolumen in derselben Größenordnung liegt, auBeror lentlich 
schnell. Sie dringen viel rascher ein als das sehr kleinmolekulare Glyzerin 
oder Acetamid. Am auffälligsten verhält sich Antipyrin, das, obwohl 
sein Molekularvolumen in die Größenordnung von Saccharose fällt, am 
schnellsten von allen angefiihrten Verbindungen permeiert. Wir miissen 
also sagen, daß keine durchgängige Übereinstimmung zwischen Molekular- 
volumen und Permeiergeschwindigkeit besteht. Die Molekülgröße kann 
also nicht allein für die Permeabilität der untersuchten Verbindungen 
verantwortlich gemacht werden. 


Nicht anders ist es mit der Lipoidlöslichkeit und der Grenzflächen- 
aktivität!. Eine durchgehende Beziehung dieser beiden Größen zum 
Permeiervermögen der untersuchten Stoffe läßt sich ebensowenig er- 
kennen, wie es beim Molekularvolumen der Fall war. Es fällt allerdings 
auf, daß alle ätherlöslichen Stoffe zu den gut permeierenden Verbindungen 
gehören, und daß die am raschesten eindringenden Substanzen Anti- 
pyrin, Monochlorhydrin oder die in die Tabelle nicht aufgenommenen 
Urethane auch besonders starke Ätherlöslichkeit zeigen. Betrachten 
wir aber die permeierenden Verbindungen untereinander, so muß zu- 
gegeben werden, daß keinerlei eindeutige Beziehungen zwischen ihrer 
Permeiergeschwindigkeit und dem Grad der Ätherlöslichkeit vorhanden 
sind. Eine Gegenüberstellung von gleich schnell permeierenden Stoffen, 
die also einer Gruppe angehören, zeigt sehr deutlich, daß fast stets nicht 
bzw. schwach ätherlösliche und stark ätherlösliche Substanzen neben- 
einander stehen. So dringt Glyzerin ebenso schnell ein wie das sehr 
ätherlösliche Monacetin; Glykol und Formamid permeieren ebenso rasch 
wie Pinakonhydrat, Diäthylharnstoff und Propionamid, die sich ebenfalls 
durch große Ätherlöslichkeit auszeichnen. Daß aber die nicht äther- 
löslichen Substanzen dasselbe Permeiervermögen besitzen wie Stoffe mit 
hohem Teilungskoeffizienten, beweist, daß die Ätherlöslichkeit ebenso- 
wenig wie die Molekülgröße als allein maßgeblicher Faktor für die 
Permeabilität der untersuchten Stoffe herangezogen werden darf. Und 
was für den Teilungskoeffizienten gilt, gilt auch von der Oberflächen- 
aktivität. 

SCHÖNFELDER hat nun darauf hingewiesen, daß man den Einfluß 
der einzelnen physikalisch-chemischen Größen auf die Permeation der 
Stoffe nur dann richtig beurteilen kann, wenn es gelingt, die übrigen 
Faktoren auszuschalten. So besitzen eine Reihe von Substanzen keine 


1 Auf die Unzulänglichkeit dieser Bezugsgrößen hat SCHÖNFELDER mit allem 
Nachdruck hingewiesen (SCHÖNFELDER, S. 460 und 464 f., sowie S. 488). Diesen 
Ausführungen brauchen wir nichts mehr hinzuzufügen. Es sei noch bemerkt, 
daß wir im folgenden auf eine eingehende Behandlung der Oberflächenaktivität 
verzichten, da quantitativ vergleichbare Angaben nicht überall vorliegen. 
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oder nur sehr geringe Lipoidlöslichkeit oder Oberflächenaktivität. Diese 
Stoffe werden von SCHÖNFELDER als ,,indifferent‘‘ bezeichnet. Ein Ver- 
gleich der u-Werte dieser Stoffe mit ihrem Molekularvolumen müßte 
klar die Beziehungen zwischen dieser Größe und der Permeierfähigkeit 
zum Ausdruck bringen. In Tabelle 4 sind alle hier untersuchten indif- 
ferenten Stoffe zusammengestellt. 

Die Tabelle zeigt deutlich, daß die Substanzen um so rascher per- 
meieren, je kleiner ihr Molekularvolumen ist, freilich nicht ausnahmslos. 


Tabelle 4. Die indifferenten Stoffe. 























Stoff Grenzkonz. u Ausdehnung Mol.-Vol. Mol.-Refr. 
Raffinose . . . 498,8 103,72 
Saccharose . . 345,6 70,35 
Glukose . . . . 183,2 37,54 
Mannit .... 0,067 0 00 189,2 39,1 
Arabinose . . . 153,4 32,92 
Erythrit . .. 130,2 26,77 
Malonamid. . . 104,4 22,92 
Glyzerin ot: 0,092 0,272 15 87,8 20,63 
Acetamid . . . 0,1 0,316 8’ 68,7 14,87 
Glykol er 0,104 0,356 6’ 65,5 14,4 
Formamid . . . 0,104 0,356 6’ 46,1 10,6 


So sollte Formamid rascher als Glykol bzw. dieses langsamer als Formamid 
eindringen, beide befinden sich aber in der gleichen Gruppe. Die Er- 
klärung hierfür scheint mir an die zweite Tatsache gekniipft zu sein, 
die sich aus der Tabelle ergibt. Alle Stoffe mit einem gréBeren Molekiil 
als das des Malonamids dringen nicht nachweisbar in die Zelle ein. Das 
bedeutet aber nichts anderes, als daB die Plasmaporen des Champignons 
im Vergleich mit anderen untersuchten Objekten wie Beggiatoa, Rhoeo 
oder Blutkérperchen auBerordentlich klein sein müssen. SCHONFELDER 
(S. 494/495) und vor ihr schon RUHLAND und HOFFMANN (S. 80) betonen 
aber, daB mit abnehmender Porenweite neben dem Molekularvolumen 
der Einfluß anderer Faktoren, besonders der Lipoidlöslichkeit stärker 
hervortreten wird als bei weitporigen Organismen. Zeigte sich also die 
geringe Lipoidlôslichkeit von Glyzerin, Azetamid oder Glykol bei der 
großporigen Beggiatoa bedeutungslos, so daß diese Stoffe dort als ,,indif- 
ferent‘‘ bezeichnet werden konnten, so dürfte das für unser Objekt nicht 
mehr zutreffen. Vielmehr wird sich hier die permeationsfördernde Wir- 
kung dieses Faktors bereits bemerkbar machen und zwar um so mehr, 
je größer das Molekül im Verhältnis zur Porenweite ist, also besonders 
beim Glyzerin und geringer wohl auch beim Azetamid und dem Glykol. 
Das Formamid mit seinem kleinen Molekül wird dagegen diesem Einfluß 
kaum noch unterworfen sein. Damit scheint mir die oben erwähnte 
Ausnahme hinreichend erklärt. 
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Es muB aber weiter darauf hingewiesen werden, daB eine ganze Anzahl 
von Stoffen wie Monacetin, Succinimid, Pinakonhydrat, Dimethyl- 
und Diäthylharnstoff sowie Antipyrin und Monochlorhydrin nachweisbar, 
z. T. sogar sehr rasch in die Zelle eindringen, obwohl sie ein gleiches 
oder gréBeres Molekularvolumen als das des Malonamids aufweisen. 
Offensichtlich wirken auch hier noch andere Faktoren auf den Stoff- 
durchtritt ein. In erster Linie ist da wieder an die Lipoidlöslichkeit zu 
denken. Es wurde daher in Abb. 5 die Beziehung zwischen Teilungs- 
koeffizienten und Permeationsfähigkeit graphisch dargestellt. 





——— /og Teil 
Abb. 5. Die Bedeutung der relativen Ätherlöslichkeit für das Permeiervermögen. 


Eine Beziehung zwischen Permeation und Teilungskoeffizienten 
scheint hiernach nicht zweifelhaft zu sein. Der Kurvenverlauf, der im 
Anfangsteil ziemlich klar bestimmt ist, erscheint im Endteil nicht mehr 
sicher, doch ist durch die hohe Permeationsfähigkeit der Urethane (vgl. 
S. 370) wenigstens die Richtung festgelegt!. Eine Anzahl Stoffe weichen 
mehr oder weniger von der Kurve ab. Das sind Formamid, Monacetin, 
Succinimid und Antipyrin. Eine Erklärung für dieses abweichende 
Verhaiten ist nicht bei allen Stoffen mit Sicherheit zu geben. Für Forma- 
mid, das zu rasch permeiert, wird die sehr geringe Molekülgröße als 
Ursache anzusehen sein. Das steht im Einklang mit BARLUNDs Befunden 
an Rhoeo und geht außerdem aus dem oben bei Besprechung der ,,indif- 
ferenten‘‘ Stoffe Gesagten ohne weiteres hervor. Bei Antipyrin läßt sich 
nach dem, was wir oben über die Schädlichkeit dieses Stoffes hörten, 
daran denken, daß die hohe Permeationsfähigkeit bereits Ausdruck 
einer Schädigung sein kann, doch sei daran erinnert, daß es auch nach 
BÄrLuUND auffallend rasch in die Zellen von Rhoeo eindringt. Für die 

1 Die eingetragenen u-Werte stellen Minimalwerte dar, denen Konzentrations- 
werte zugrunde liegen, die sicherlich noch unschädlich aber auch noch hypotonisch 
waren. Sie sind daher sicher zu niedrig. 
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verzögerte Permeation der anderen Stoffe aber läßt sich bisher keine 
Erklärung geben. Es fällt auf, daß es sich dabei um großmolekulare 
Stoffe handelt, etwa von der Größenordnung des Malonamids. Dadurch 
könnte die Verzögerung bedingt sein. Nur müßte man dann für die 
Substanzen mit gleichem und noch größerem Molekül, wie Dimethyl- 
und Diäthylharnstoff, die doch kaum eine Abweichung von der Kurve 
aufweisen, wieder besondere Erklärungen suchen. Diese beiden Stoffe 
sind zwar dadurch hervorgehoben, daß sie eine besonders hohe Ober- 
flächenaktivität aufweisen, aber mit Sicherheit kann damit ihr Verhalten 
nicht geklärt werden (vgl. S. 370). 

Wie bereits erwähnt, ist der Anfangsteil der Kurve durch die Werte 
für Malonamid, Glyzerin, Azetamid und Glykol ziemlich scharf bestimmt. 
Diese auffallende Parallele zwischen Permeation und Teilungskoeffizient 
ist aber auch hier nicht eindeutig. Handelt es sich doch um die gleichen 
Substanzen, deren Permeation wir oben in der gleichen Reihenfolge 
auch als abhängig von der Molekülgröße fanden. Leider läßt sich hier 
ebensowenig wie dort feststellen, inwieweit sich der Einfluß der Molekül- 
größe einerseits und der Lipoidlöslichkeit andererseits auswirkt. Daß 
überhaupt der Molekülgröße bei unserem Objekt auch bei den lipoidlös- 
lichen Stoffen eine bedeutsame Rolle zukommt, läßt sich leicht zeigen, 
wenn wir im Anschluß an ScHONFELDER die Permeation von Stoffen 
gleicher Lipoidlöslichkeit betrachten. Es wird dann der Stoff mit 
kleinem Molekül rascher als der mit großem permeieren. 

Formamid (10,6) > Acetamid (14,78) > Glycerin (20,63). 
Propionamid (19,49) > Dimethylharnstoff (20,43). 
Pinakonhydrat (32,63) > Monazetin (29,99). 

Antipyrin (56) > Monochlorhydrin (23,97). 

Die Zusammenstellung zeigt, daß das der Fall ist, freilich nicht 
ausnahmslos; und zwar finden wir wieder Monazetin und Antipyrin 
unter den Ausnahmen, für die wir schon oben keine sichere Erklärung 
geben konnten. Umgekehrt wird die Bedeutung der Lipoidlöslichkeit 
sich dann klar zeigen, wenn wir den Einfluß der Molekülgrößen aus- 
schalten und nur Stoffe gleicher Molekülgröße miteinander vergleichen, 
wie es in der folgenden Zusammenstellung geschehen ist. 

Glykol (0,0068) > Azetamid (0,0025). 

Propionamid (0,0131) > Glyzerin (0,011). 
Monochlorhydrin (0,0801) > Dimethylharnstoff (0,0116) > Succin- 
imid (0,0314) > Malonamid (0,0003). 

Pinakonhydrat (0,0425) = Diäthylharnstoff (0,0185). 

Man sieht, daß im allgemeinen die ätherlöslichen Stoffe rascher als 
die weniger ätherlöslichen permeieren. Abweichungen finden sich aller- 
dings auch hier wieder. Doch ist bemerkenswert, daß die Ausnahmen 
sich stets in den Reihen befinden, in denen Stoffe zusammengefaßt 
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werden, deren Moleküle gleich oder größer als das des Malonamids sind, 
das, wie wir oben sahen, bereits die Grenze der Durchtrittsfähigkeit der 
indifferenten Stoffe erreichte. Außerdem zeichnen sich Dir.:ethyl-, 
Diäthylharnstoff und Pinakonhydrat durch eine beträchtliche Ober- 
flächenaktivität aus. Auf diesen Punkt wurde oben schon einmal hin- 
gewiesen. Es muß aber hier ebenso wie dort dahingestellt bleiben, ob 
darin die Ursache für die Abweichungen zu sehen ist. Denn die Ober- 
flächenaktivität selbst vermag ja nichts über den Stoffdurchtritt aus- 
zusagen. Mit einer Anreicherung eines Stoffes an der Oberfläche des 
Lösungsmittels ist ja nur „eine Chance“ (TRAUBE 1928) für den Uber- 
gang in eine andere Phase gegeben, aber weder gesagt, wie leicht, noch 
auf welche Weise dieser Übergang erfolgt (vgl. dazu auch SCHÔNFELDER 
S. 488 f.). 


Am reinsten müßte nach den Ausführungen von SCHÖNFELDER der 
Einfluß der Löslichkeit in homologen Reihen hervortreten. Hier konnte 
für Beggiatoa die Gültigkeit der Traugeschen Kapillarregel nachgewiesen 
werden. Für eine solche quantitative Auswertung der Ergebnisse, die 
an Beggiatoa dank dem reichen Versuchsmaterial und der besonderen 
Gunst des Objektes möglich war, fehlen für unseren Pilz aber alle 
Voraussetzungen, so daß wir darauf verzichten müssen. 


Wenn wir kurz das Ergebnis der bisherigen Betrachtungen zusammen- 
fassen, so müssen wir sagen, daß bei Psalliota ein durchgehender Parallelis- 
mus weder zur Molekülgröße noch zur Ätherlöslichkeit der Stoffe besteht. 
Selbst in der Reihe der nach SCHÖNFELDER als ‚‚indifferent‘‘ zu bezeich- 
nenden Stoffe tritt der Einfluß der Ätherlöslichkeit hervor. Doch läßt 
sich umgekehrt auch unter den gut ätherlöslichen Substanzen deutlich 
ein Einfluß der Molekülgröße nachweisen. Inwieweit diese Befunde zu 
einer Deutung des Durchtrittsmechanismus der Stoffe herangezogen 
werden können, soll weiter unten erörtert werden. 


Die Harnstoffe. 


Bei der Besprechung der Versuchsergebnisse wurden Harnstoff, 
Schwefelharnstoff und Methylharnstoff absichtlich beiseite gelassen, da 
sie in zweierlei Hinsicht aus dem Rahmen der untersuchten Stoffe fallen. 
Einmal zeigen alle drei Substanzen zwar gleiche, aber im Verhältnis 
zu ihrer Molekülgröße viel zu niedrige Grenzkonzentrationen. Zweitens 
verhalten sie sich auch untereinander verschieden bezüglich ihrer Aus- 
gleichszeiten, die beträchtlich voneinander abweichen. Sie liegen für 
Harnstoff bei 150 Minuten, für Methyl- bzw. Schwefelharnstoff bei 75 und 
40 Min. Diese Diskrepanzen zwischen den Grenzkonzentrationen und 
Ausgleichszeiten können durch abweichendes Verhalten sowohl der Grenz- 
konzentrationen wie auch der Ausgleichszeiten, oder durch beides ver- 
ursacht sein. Da wegen der ungewöhnlich langen Ausgleichszeiten vor 
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allen Dingen an verändernde Einflüsse innerhalb der Ausdehnungs- 
versuche gedacht werden muß, wurden diese zunächst eingehender 
untersucht. Um etwas über den Verlauf der Permeabilität zu erfahren, 
wurde für Harnstoff, Methyl- und Schwefelharnstoff der Ausdehnungs- 
verlauf bestimmt und nicht wie sonst üblich nur die Gesamtzeit gemessen, 
innerhalb derer die Ausdehnung erfolgt. In Abb. 6 sind die Kurven für 
die drei Verbindungen dargestellt, wie sie aus den Mittelwerten von 
10 Versuchen erhalten wurden. Zum Vergleich wurden ebenfalls die 
Ausdehnungskurven von Succinimid und Glyzerin bestimmt, deren 
Ausgleichszeiten und Grenzkonzentrationen einander entsprechen. Sämt- 
liche untersuchten Stoffe wurden nicht in der sonst angewandten Kon- 
zentration (0,2 norm.), sondern in 0,5 normaler Lösung angewandt, 
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Abb. 6. Vergleich der Ausdeh kurven von Psalliota in Harnstoff, Methylharnstoff, 
Thioharnstoff, Glyzerin, Succinimid. 








um meßbare Unterschiede in der Wiederausdehnung zu erhalten. In 
derselben Tafel ist dann noch die Verkiirzungs- und Ausdehnungskurve 
von Saccharose eingezeichnet, die aber nicht durch Endosmose, sondern 
nach der auf S. 361 beschriebenen Art und Weise erhalten wurde. 

Ein Vergleich sämtlicher Kurven untereinander zeigt zunächst, daB 
alle mit Ausnahme derjenigen von Harnstoff in groBen Ziigen gleich 
verlaufen. Bei fast allen Versuchsstoffen ist die Knickung der Kurven 
auffallend, die aber durch die Membraneigenschaften (vgl. Abschnitt 3) 
bedingt ist, und nicht etwa eine Anderung der Permeationsgeschwindigkeit 
anzeigt. Das geht aus den zum Vergleich eingezeichneten Kurven fiir 
Saccharose, in denen lediglich die Membraneigenschaften zum Ausdruck 
kommen, deutlich hervor. 

Betrachten wir nun die Kurven von Methyl- und Schwefelharnstoff 
genauer. In ihrem Anfangsteil stimmen sie auBerordentlich gut mit- 
einander iiberein, denn der Riickgang der Verkiirzung erfolgt in gleichen 
Zeitabständen annähernd gleich schnell. Dagegen fällt auf, daß die 
letzte Ausdehnung in Methylharnstoff im Verhältnis zum Thioharnstoff 
außerordentlich verzögert ist, so daß die Kurve ungewöhnlich langgestreckt 
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erscheint. Da der Verlauf der Ausdehnung ein MaB für die Endosmose 
darstellt, ware zunachst zu schlieBen, daB die Permeation dieser Stoffe 
anfangs ungefähr gleich ist, wie auch die gleichen Grenzkonzentrationen 
anzeigen, daB sie aber fiir Methylharnstoff betrachtlich verlangsamt wird. 

Ein ganz anderes Verhalten zeigt der Harnstoff. Die Kurve ist eben- 
falls außerordentlich in die Länge gestreckt, sogar nach 31/, Stunden 
haben sich die Zellen noch nicht wieder vollkommen ausgedehnt. Was 
die Kurve jedoch von allen anderen unterscheidet, ist ihr fast grad- 
liniger Verlauf beim Beginn der Ausdehnung. Da bei normalem Permeier- 
vermögen die Dehnungskurve den charakteristischen Verkürzungssprung 
besitzt, wie aus den Ausdehnungskurven in Glyzerin und Succinimid 
zu sehen ist, bei der Harnstoffkurve aber gerade der Verkiirzungssprung 
so ungewöhnlich verzögert ist, muß angenommen werden, daß schon 
beim Beginn der Ausdehnung sich irgendwelche Einflüsse hemmend 
geltend gemacht haben. Daß der abweichende Kurvenverlauf durch 
Veränderung der Membraneigenschaften bedingt ist, kann ausgeschlossen 
werden, da, wie bereits an anderer Stelle gezeigt wurde (vgl. S. 363), der 
Harnstoff die Dehnbarkeit nicht beeinflußt. Vielmehr weist die Tat- 
sache, daß die Ausdehnung von Anfang an langsamer erfolgt; als bei 
den anderen untersuchten Stoffen, darauf hin, daß anfangs entweder 
weniger Harnstoff in die Zelle eindringt, oder daß er in der Zelle nicht 
osmotisch wirksam bleibt. Gegen die erste Möglichkeit sprechen zunächst 
die gleichen Grenzkonzentrationen für Harnstoff, Methyl- und Schwefel- 
harnstoff, die ein im Anfang gleiches Permeiervermögen dieser Stoffe 
vermuten lassen. Die Annahme einer Veränderung der osmotischen 
Wirksamkeit des Harnstoffs aber hat mehr für sich, da diese Substanz 
im Stoffwechsel der Pilze eine große Rolle spielt. 

Es ist bekannt (KızseL 1927), daß viele Pilze in ihren Fruchtkörpern 
Harnstoff gespeichert haben und ihn nachher bei der Sporenbildung mit 
Hilfe der Urease abbauen. Da jedoch gerade für den gezüchteten Cham- 
pignon nachgewiesen ist, daß er keine (Costy 1923)! bzw. nur sehr 
geringe Mengen von Urease (KıeseL 1911, KLEIN und Tavsöck 1931) 
enthält, ist es mir nicht sehr wahrscheinlich, daß der Harnstoff in unserem 
Fall fermentativ gespalten wird. Es muß allerdings berücksichtigt 
werden, daß der Ureasenachweis im Champignon vorläufig keine große 
Genauigkeit beanspruchen kann, da bei den Untersuchungen der Einfluß 
des py nicht berücksichtigt wurde, nach OPPENHEIMER (1925) und 
RUSCHELMANN (1932) aber die Wirksamkeit dieses Fermentes außer- 
ordentlich vom py der Lösung und anderen Faktoren beeinflußt wird. 
Solange also keine genaueren Untersuchungen über das Vorkommen 
oder Fehlen von Urease iin Champignon vorliegen, muß die Frage, ob 
der Harnstoff fermentativ gespalten wird und aus diesem Grunde nur 
unvollkommen auf osmotischem Wege nachzuweisen ist, offen bleiben. 


1 Nach Iwanow angeführt, da die Arbeit selbst nicht zu beschaffen war. 
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Wahrscheinlicher ist mir die andere Annahme, daß der Harnstoff durch 
Adsorption oder chemische Bindung osmotisch unwirksam gemacht wird, 
wie es WIERINGA (1930) auch für die Hefe annimmt. Besonders einige 
Angaben von Iwanow und KLEIN und TAuBöck sprechen dafür, daß 
der Harnstoff in den Zellen der Pilze eine Veränderung erleidet. Iwanow 
hat z. B. festgestellt, daß der Champignon die Fähigkeit besitzt, Harn- 
stoff in großen Mengen in seinen Fruchtkörpern zu speichern, wenn er 
ihm als Lösung geboten wird. Er gibt außerdem an, daß der Harn- 
stoff in den Pilzen nicht in freiem, sondern in labil gebundenem Zustand 
enthalten zu sein scheint, da er nicht mit Alkohol, sondern erst durch 
wiederholte Behandlung mit heißem Wasser vollständig gelöst werden 
kann (Iwanow 1923, KLEIN und TauBôck 1931). Wenn das zutrifft 
und nach KLEIN und TAUBöck ist daran nicht zu zweifeln, so würde das 
abweichende Verhalten des Harnstoffs in unseren Versuchen durchaus 
verständlich werden. Sowohl die starke Anreicherung als auch die An- 
nahme einer labilen Bindung des Harnstoffs legen den Gedanken nahe, 
daß dieser durch Adsorption oder chemische Bindung in der Zelle osmo- 
tisch unwirksam gemacht wird und infolgedessen mit Hilfe von osmo- 
tischen Methoden nicht nachzuweisen ist. 

Es bleibt nun noch das Verhalten der Grenzkonzentrationen zu 
untersuchen. Zweifellos vermag die Grenzkonzentration etwas über die 
Anfangspermeabilität der Stoffe auszusagen. Da jedoch, wie wir aus 
dem Kurvenverlauf geschlossen haben, der Harnstoff in der Zelle wahr- 
scheinlich durch Adsorption osmotisch unwirksam gemacht wird, sich 
diese aber bereits bei Beginn der Permeation auswirkt, kann auch die 
Grenzkonzentration das eigentliche Permeiervermögen des Harnstoffes 
nicht genau erfassen, sondern sie muß zu tief liegen. Daraus geht hervor, 
daß der Harnstoff für unsere Untersuchungen ungeeignet ist, da sich sein 
Permeiervermögen auf osmotischem Wege nicht erfassen läßt. 

Für Thio- und Methylharnstoff scheinen dagegen die Grenzkonzen- 
trationen zunächst als Maß für das Permeiervermögen gelten zu können, 
da der Anfangsteil der Ausdehnungskurven bei beiden Stoffen keine 
wesentlichen Abweichungen zeigt. Versuchen wir deshalb, Methyl- und 
Schwefelharnstoff in unsere Versuchsergebnisse einzugliedern. Ent- 
sprechend ihrer geringen Ätherlöslichkeit bzw. Oberflächenaktivität 
müssen beide Verbindungen zu den indifferenten Stoffen gerechnet 
werden. Ordnen wir sie jedoch in die Reihe der indifferenten Substanzen 
ein, so fällt auf, daß sie beide im Verhältnis zu ihrer Molekülgröße zu 
langsam permeieren. Obwohl ihre Molekularvolumina kleiner sind als 
das von Glyzerin, besitzen sie niedrigere Grenzkonzentrationen. Auch 
die wegen der Engporigkeit des Plasmas notwendige Berücksichtigung 
der Ätherlöslichkeit kann diese Abweichungen nicht erklären, da der 
langsamer permeierende Schwefelharnstoff einen höheren Teilungs- 
koeffizienten besitzt als Glyzerin. Eine Einordnung der Stoffe auf Grund 
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ihrer Léslichkeitseigenschaften fiihrt zu ahnlichen Ergebnissen. Wiirden 
wir sie in Abb. 5 einzeichnen, so wiirden sie weit unterhalb der Kurven 
liegen, die die Abhängigkeit der Permeiergeschwindigkeit vom Teilungs- 
koeffizienten ausdriickt. Sie wiirden also auch im Verhältnis zu ihrer 
Ätherlöslichkeit zu langsam eindringen. 

Da sich Methyl- und Schwefelharnstoff weder nach ihrem Molekular- 
volumen noch nach ihrem Teilungskoeffizienten eingliedern lassen, son- 
dern in beiden Fällen zu langsam permeieren, muß man annehmen, 
daß entweder neben diesen beiden Größen noch andere Kräfte an dem 
Durchtritt von Methyl- und Schwefelharnstoff beteiligt sind, oder daß 
für diese Stoffe die gefundenen Grenzkonzentrationen nicht das eigent- 
liche Permeiervermögen angeben. Die erstere Annahme ist sehr unwahr- 
scheinlich, da keinerlei Anhaltspunkte dafür bestehen. Eher ließe sich 
daran denken, daß die Grenzkonzentrationen aus den gleichen Gründen 
wie beim Harnstoff zu niedrig liegen. Die zu niedrige Grenzkonzentration 
von Harnstoff konnten wir dadurch erklären, daß dieser in der Zelle 
durch fermentative Spaltung oder adsorptive Bindung osmotisch unwirk- 
sam gemacht wird. Eine Spaltung des Methyl- oder Thioharnstoffs 
scheint nicht vorzuliegen, da nach den bisherigen Angaben beide Ver- 
bindungen von der Urease nicht angegriffen werden (OPPENHEIMER 1925, 
Iwanow 1924, KLEIN und TauBôck 1931). Aber die Annahme, daß 
auch die Derivate des Harnstoffs in den Fruchtkörpern adsorptiv 
gebunden und auf diese Weise osmotisch unwirksam gemacht werden, 
ist durchaus nicht von der Hand zu weisen, zumal IwANOw (1924) angibt, 
daß auch Thioharnstoff in den Fruchtkörpern angereichert werden kann. 
Über den Lösungszustand in den Zellen sagt er allerdings nichts aus. 
Daß die Ausdehnungskurve in Methyl- und Schwefelharnstoff noch 
normales Verhalten zeigt, spricht durchaus nicht gegen eine adsorptive 
Bindung, sondern läßt nur schließen, daß sie nicht so stark erfolgt wie beim 
Harnstoff. Man könnte sich denken, daß nur in Lösungen, die der 
Grenzkonzentration sehr nahe liegen, alle Substanz osmotisch unwirksam 
gemacht wird, in höheren Konzentrationen dagegen werden Methyl- und 
Schwefelharnstoff infolge Absättigung der Adsorbentien nur teilweise ge- 
bunden, so daß trotzdem noch eine Ausdehnung der Zellen erfolgen kann. 

Auf Grund dieser Erörterungen scheint mir die Annahme berechtigt, 
daß nicht nur Harnstoff, sondern auch Methyl- und Thioharnstoff in 
den Zellen wenigstens teilweise osmotisch unwirksam gemacht werden 
und infolgedessen die Grenzkonzentrationsbestimmungen zu falschen 
Werten führen müssen. Diese Stoffe wurden daher ebenfalls bei der 
Besprechung der Versuchsergebnisse ausgeschlossen. 


Vergleich mit anderen Permeabilitätsuntersuehungen. 
Ehe wir zu den Arbeiten Stellung nehmen, die für die Permeabilitäts- 
forschung von besonderer Bedeutung geworden sind, soll ein kurzer 
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Vergleich unserer Ergebnisse mit anderen Permeabilitätsuntersuchungen 
an Pilzen vorausgehen. Angaben über die Durchlässigkeit der Pilze 
sind nur wenige zu finden, vor allen Dingen wissen wir fast nichts iiber 
den Stoffdurchtritt organischer Substanzen. PANTANELLI (1904) hat 
Permeabilitätsbestimmungen an Aspergillus auf plasmolytischem Wege 
gemacht, aber in der Einleitung wurde bereits gesagt, daB die Ergebnisse 
seiner Untersuchungen vielleicht durch Schädigung beeinträchtigt sein 
können. Er hat neben verschiedenen Salzen auch einige Alkohole 
(Methyl-, Äthyl-, Butyl- und Propyl-), Glyzerin und Traubenzucker 
untersucht. Die Alkohole dringen nach seinen Angaben sehr rasch ein. 
Glyzerin permeiert nur langsam, jedoch bedeutend schneller als Trauben- 
zucker, bei dem die Plasmolyse erst nach 12—24 Stunden zurückgegangen 
ist. Letzteres stimmt mit unseren Untersuchungen durchaus überein. 
Während Psalliota aber bereits für Traubenzucker im nicht plasmolysierten 
Zustand impermeabel ist, konnte PANTANELLI an Aspergillus bei Plasmo- 
lyse noch eine geringe Durchlässigkeit beobachten. 

Eingehend ist ferner die Durchlässigkeit der Hefe untersucht worden 
(PAINE 1911, HYLKEMA 1916, WIERINGA 1930). Hier sei vor allen Dingen 
auf die Arbeit von WIERINGA hingewiesen, dessen Bestimmungen mit 
größter Genauigkeit ausgeführt sind. Leider beschränken sich sämtliche 
Untersuchungen fast ausschließlich auf Salze. An Nichtelektrolyten 
wurden Alkohol, Glyzerin und Harnstoff untersucht. Hierbei ist außer- 
ordentlich bedeutsam, daß sowohl HYLKEMA wie WIERINGA festgestellt 
haben, daß Harnstoff auch bei der Hefe anormales Verhalten zeigt. 

Wenden wir uns nun einem Vergleich unserer Untersuchungen mit 
denen an Beggiatoa, Rhoeo und den Blutkörperchen zu, die für die Permea- 
bilitätsforschung der letzten Jahre besondere Bedeutung gewonnen 
haben. Nach den ersten Veröffentlichungen von RuHLAND und Horr- 
MANN (1925) über die Permeabilität des Schwefelbakteriums Beggiatoa 
und von BARLUND (1929) an Rhoeo discolor schien es, als wenn sich 
Beggiatoa und Rhoeo grundsätzlich verschieden hinsichtlich ihres Durch- 
trittsmechanismus verhielten. Beggiatoa wurde als idealer Beweis für 
die Ultrafiltertheorie hingestellt, für Rhoeo (BARLUND 1929) dagegen 
der Porenweg nur den extrem kleinen Molekülen zuerkannt, während alle 
anderen Stoffe den Lösungsweg durch die Lipoide nehmen sollten. Es 
ist das große Verdienst SCHÖNFELDERs (1930), daß sie versucht hat, 
diese verschiedenen Permeabilitätsmechanismen in eine umfassendere 
Theorie einzuordnen. Sie hat nachweisen können, daß auch bei Rhoeo 
alle indifferenten Stoffe nach ihrem Molekularvolumen permeieren, also 
auf dem Weg durch die Plasmaporen in die Zellen gelangen. Beide 
Objekte unterscheiden sich nur in der Größe der Poren voneinander. 
Während bei Beggiatoa erst Raffinose die Grenze der Durchtrittsfähigkeit 
erreicht, dringt bei Rhoeo bereits die Saccharose nicht mehr in die 
Zellen ein. 
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Bei Psalliota konnte ich ebenfalls für den Durchtritt der indifferenten 
Stoffe eine Abhangigkeit von der MolekiilgréBe nachweisen, woraus sich 
ergab, daB diese Stoffe auch auf dem Porenweg in die Zelle gelangen. 
Nur miissen die Plasmaporen bei diesem Pilz noch kleiner als bei 
Rhoeo oder den roten Rinderblutkörperchen sein, an denen Monp und 
HoFFMANN (1928) die Porenweite durch den Erythrit mit einem Volumen 
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Abb. 7. Abhängigkeit der Permeation der indifferenten Stoffe vom Molekularvolumen 
bei Psalliota, Rhoeo, Beggiatoa. x Stoffe bei Psalliota, © Stoffe bei Rhoeo, [] Stoffe 

bei Beggiatoa. 


von 130 bestimmten, da fiir den Champignon bereits beim Malonamid 
mit einem Volumen von 104 die Grenze der Durchtrittsfahigkeit erreicht 
ist. Wie weit sich diese Abgrenzung auf die wirkliche Porenweite oder 
nur auf den zur Wanderung freien Innenraum beschränkt, wie SCHÔN- 
FELDER fiir Beggiatoa annimmt, läBt sich vorläufig nicht nachweisen. 

Sehr schôn zeigt sich die Bedeutung der Porenweite, wenn man, wie 
es auf Abb. 7 geschehen ist, die Abhängigkeit der Permeation der indif- 
ferenten Stoffe vom Molekularvolumen fiir die drei Objekte in ein 
Kurvenbild einzeichnet. Während die Beggiatoakurve nur allmählich 
ansteigt, zeigt die Rhoeokurve bereits einen viel steileren Verlauf, der 
noch von der Psalliotakurve übertroffen wird. Das deckt sich ganz mit 
den Angaben CoLLANDERs, nach dem die Permeiergeschwindigkeit mit 
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wachsender Molekülgröße um so schneller abnimmt, je dichter dieMembran 
ist. Wir kommen also zu dem Ergebnis, daß sich Psalliota hinsichtlich 
der Permeabilität der indifferenten Stoffe ebenso verhält wie die bisher 
genau untersuchten Objekte Beggiatoa, Rhoeo und die Blutkörperchen. 
Sämtliche Objekte unterscheiden sich nur durch die Größe ihrer Plasma- 
poren voneinander. 


SCHÖNFELDER konnte weiter zeigen, daß es von der Größe der Plasma- 
poren abhängt, wie weit die Bedeutung anderer Eigenschaften für den 
Stoffdurchtritt zur Geltung kommt. Sowohl bei Beggiatoa als auch 
bei Rhoeo sind Molekülgröße und Teilungskoeffizient gemeinsam an dem 
Stoffdurchtritt beteiligt, nur ist der Grad der Wirksamkeit dieser Fak- 
toren bei beiden Objekten verschieden. Da Beggiatoa sehr große Poren 
besitzt, können andere Eigenschaften nur wenig zur Geltung kommen, 
dementsprechend kann auch die Ätherlöslichkeit für den Stoffdurchtritt 
nur geringe Bedeutung besitzen. Für Rhoeo liegen die Verhältnisse gerade 
umgekehrt. Da hier die Grenze der Durchtrittsfähigkeit sehr viel niedriger 
ist, können sich Löslichkeits- bzw. Adsorptionseigenschaften mehr aus- 
wirken als bei Beggiatoa. Sie spielen bereits die dominierende Rolle für 
die Permeabilität und verdecken den Einfluß der Molekülgröße teilweise. 
SCHÖNFELDER sagt mit Recht: „Ohne Zweifel stellen bei der engporigen 
Rhoeo discolor die Teilungskoeffizienten einen besseren Maßstab für das 
Durchtrittsvermögen dar als die Molekularvolumina“ (S. 495). 


Bei der Engporigkeit unseres Objektes müßte daher auch bei diesem 
die Ätherlöslichkeit mindestens eine ebenso große Rolle spielen wie bei 
Rhoeo. Das ließ sich in der Tat leicht zeigen. Gewinnt doch bei unserem 
Objekt bereits bei jenen Stoffen, die für die weitporige Beggiatoa als 
„indifferent‘ gelten konnten, die Lipoidlöslichkeit Bedeutung. Darauf 
wurde oben schon hingewiesen. Dort wurde auch bereits die Tatsache 
betont, daß infolge ihrer Ätherlöslichkeit selbst Substanzen in die Zellen 
eindringen, deren Molekularvolumina gleichgroß oder erheblich größer 
als das des Malonamids sind. Hier finden wir also die von SCHÖNFELDER 
(S. 467, 468) bereits erwähnte Möglichkeit verwirklicht, daß Löslichkeits- 
bzw. Absorptionseigenschaften der Stoffe ganz allein deren Durchtritt 
ermöglichen. Wir kommen also zu dem Schluß, daß sich Psalliota hin- 
sichtlich seiner Permeabilität grundsätzlich gleich, wenn auch dem Grad 
nach verschieden wie Rhoeo und Beggiatoa verhält: sowohl Molekular- 
volumina wie Löslichkeitseigenschaften bestimmen den Durchtritt der 
Stoffe. Doch ist der Anteil der letzteren wegen der Kleinporigkeit des 
Plasmas weit stärker als bei den anderen beiden Objekten. 

Wenn bezüglich des Permeationsmechanismus der indifferenten Stoffe 
kein Zweifel darüber besteht, daß sie auf dem Wege der Plasmaporen 
eindringen, bleibt für die ätherlöslichen Substanzen noch die Frage 
offen, auf welche Weise sie durch das Plasma hindurchtreten. COLLANDER 
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und BARLUND nehmen an, daß die lipoidlöslichen Stoffe auf dem Lösungs- 
wege durch die Lipoide in die Zelle gelangen, daß sie also auf ganz andere 
Weise permeieren als die indifferenten Substanzen. Auch Monp und 
HorrMann schließen sich der Lipoidfilterhypothese CoLLANDERs an. Man 
hat nun die Lipoidfilterhypothese nicht in dem schroffen Sinne auf- 
gefaBt, daB die indifferenten Stoffe allein auf dem Porenwege, die lipoid- 
léslichen Substanzen dagegen nur auf dem Lösungswege durch die 
Lipoide permeieren, sondern sowohl BARLUND wie Monp und HOFFMANN 
haben die Möglichkeit in Betracht gezogen, daß die ätherlöslichen Stoffe 
außerdem auch den Porenweg benutzen, vorausgesetzt natürlich, daß 
ihre Molekülgröße das Porenlumen nicht überschreitet. In letzterem 
Falle steht ihnen nach Ansicht dieser Forscher nur die Lipoidphase zur 
Verfügung. 

SCHÖNFELDER hat dagegen die Adsorptionstheorie WARBURGs (1921) 
zur Erklärung des Permeationsvorganges der ätherlöslichen Verbindungen 
herangezogen. Danach dringen die ätherlöslichen Stoffe ebenfalls auf 
dem Porenwege ein. Infolge ihrer Adsorptionskräfte verdrängen sie die 
Wasserhülle, die die Porenwandungen umgeben, und können so schneller 
durch die intermicellaren Räume gelangen. Der Teilungskoeffizient ist 
hier also allein Ausdruck für die Adsorptionseigenschaften der unter- 
suchten Substanzen. SCHÖNFELDER hat sich bei ihrem Versuchsobjekt 
Beggiatoa für die Adsorptionstheorie entschieden, da diese allein den 
Beziehungen, die zwischen Teilungskoeffizient und Molekülgröße bestehen, 
gerecht zu werden vermag. Da bei Beggiatoa die Bedeutung des Teilungs- 
koeffizienten für den Stoffdurchtritt von der Molekülgröße abhängig ist, 
nämlich mit wachsendem Molekularvolumen zunimmt, da außerdem 
SCHÖNFELDER die TRAUBEsche Kapillarregel teilweise bestätigt fand, 
die ja den Anlaß zur Aufstellung der Adsorptionstheorie gegeben hatte, 
ist sie meines Erachtens durchaus zu diesem Schluß berechtigt. Aber 
sowohl die Adsorptionstheorie wie die Lipoidfilterhypothese sind mit 
einem Unsicherheitsfaktor behaftet, denn sie arbeiten beide mit mangel- 
haften Vergleichsgrößen. Allerdings ist die Adsorptionstheorie die uni- 
versellere, da bei ihr der Stoffdurchtritt allein auf die Poren beschränkt 
bleibt. So kann sie den Permeationsvorgang auf einfachere und natür- 
lichere Weise erklären als die Lipoidfilterhypothese, die die etwas 
gekünstelte Annahme machen muß, daß die lipoidlöslichen und indiffe- 
renten Substanzen auf verschiedenem Wege in die Zelle gelangen. 

Untersuchen wir nun, in welche der beiden Theorien sich unsere 
Befunde an Psalliota am besten einordnen. Die Lipoidfilterhypothese, 
nach der die ätherlöslichen Stoffe auf dem Wege durch die Lipoide 
permeieren, läßt sich durchaus anwenden, wenn wir an nehmen, daß 
die lipoidlöslichen Substanzen neben dem Weg durch die Lipoide auch 
noch auf dem Porenwege permeieren. Darauf deutet der Einfluß der 
Molekülgröße auch bei den lipoidlöslichen Substanzen hin. Den extrem 
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groBmolekularen Stoffen, die nach der Lipoidfilterhypothese nicht mehr 
auf dem Porenweg eindringen kénnen, müBten neben ihren Lôslichkeits- 
eigenschaften allerdings noch andere Krafte zur Verfiigung stehen, da 
hier kein vollständiger Parallelismus zum Teilungskoeffizienten besteht. 
Da diese Stoffe auBerordentlich groBe Oberflächenaktivität besitzen, 
könnte man wohl annehmen, daß hier außerdem noch Adsorptionskräfte 
an dem Stoffdurchtritt beteiligt sind, die beschleunigend auf ihr Permeier- 
vermögen wirken. 


Unsere Ergebnisse ließen sich aber auch mit Hilfe der Adsorptions- 
theorie WarBuRGs erklären. Wohl konnten wir die Gültigkeit der 
Travgeschen Kapillarregel an unserem Objekt nicht prüfen, da die 
notwendigen Voraussetzungen dafür nicht gegeben waren, doch spricht 
für die Adsorptionstheorie wieder der nachweisbare Einfluß der Molekül- 
größe auch bei den lipoidlöslichen Stoffen. Auch die Tatsache, daß 
Substanzen mit größerem Molekularvolumen als Malonamid permeieren, 
steht mit ihr nicht in Widerspruch. Mit Hilfe der indifferenten Stoffe 
bestimmen wir ja nur den von den Adsorptionskräften freien Innenraum 
der Poren. Stoffe aber, die diesen Adsorptionskräften unterworfen sind, 
vermögen die an den Porenwandungen adsorbierten Wasserhüllen zu 
verdrängen, so daß auch noch größere Moleküle als die der indifferenten 
Stoffe den Porenraum passieren können (vgl. hierzu auch SCHÖNFELDER 
S. 486). 

Wir kommen zu dem Ergebnis, daß sowohl die Lipoidfilterhypothese 
COLLANDERs als auch die Adsorptionstheorie WARBURGs den Durchtritt 
der untersuchten lipoidlöslichen Verbindungen bei Psalliota erklären 
können. Da beide Theorien vorläufig mit denselben Vergleichsgrößen 
arbeiten, also keine sichere Abgrenzung gegeneinander möglich ist, da 
außerdem für unser Objekt nicht genügend quantitatives Material vor- 
liegt, kann eine Entscheidung zugunsten der einen oder anderen Theorie 
zur Zeit nicht getroffen werden. Auf jeden Fall findet auch an Psalliota 
die von RUHLAND und Horrmann vertretene Ansicht Bestätigung, 
daß die Ultrafiltertheorie ,,den großen Grundrahmen“ abgibt, „innerhalb 
dessen noch sehr weiter Raum wäre für das Spiel jener physiologischen 
Dispositionen und möglicherweise auch noch manche physikalische 
und chemische Besonderheit des Plasmas sowohl wie des Stoffes‘ 
(RUHLAND und HOFFMANN S. 80). 


Zusammenfassung. 

1. An Psalliota campestris wurden nach der Methode der Turgor- 
verkiirzung, also an unplasmolysierten Zellen, Permeabilitätsbestim- 
mungen gemacht, nachdem durch besondere Versuche der: Dehnungs- 
mechanismus von Psalliota und seine Abhängigkeit von äußeren Faktoren 
untersucht worden ist (Zusammenfassung S. 363, 364). 
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2. Eine Reihe von Verbindungen wurden auf ihr Permeiervermégen 
hin untersucht. Es ergab sich, daB auch bei Psalliota kein durchgehender 
Parallelismus zwischen Molekülgröße oder Ätherlöslichkeit und Per- 
meation besteht. Bei Betrachtung von Stoffen, die von ScHONFELDER 
bei Beggiatoa als „indifferent‘‘ bezeichnet werden, ergab sich, daß die 
Porengröße der Champignonzellen außerordentlich klein ist, da bereits 
Malonamid mit einem Volumen von 104 die Grenze der Durchtritts- 
fähigkeit erreicht. Infolge dieser Engporigkeit spielen die Löslichkeits- 
eigenschaften der Stoffe an unserem Objekt eine noch größere Rolle als 
bei Rhoeo. So können auch lipoidlösliche Stoffe in die Zelle eindringen, 
deren Molekül größer als das des Malonamids ist. Gleichwohl läßt sich 
auch bei den ätherlöslichen Stoffen noch ein Einfluß der Molekular- 
größe nachweisen. 

3. Harnstoff, Methyl- und Schwefelharnstoff wurden bei der Be- 
sprechung der Versuchsergebnisse nicht berücksichtigt, da besondere Ver- 
hältnisse, wahrscheinlich adsorptive Bindung, ihr Permeiervermögen nicht 
auf osmotischem Wege erfassen lassen. 

4. Die Versuchsergebnisse stehen sowohl mit der Adsorptionstheorie 
als auch mit der Lipoidfilterhypothese in Einklang. 

5. Ein Vergleich mit den anderen bisher untersuchten Objekten 
Beggiatoa, Rhoeo und den Blutkörperchen zeigt, daß sich Psalliota grund- 
sätzlich nicht anders als diese verhält, doch sind die einzelnen Objekte 
graduell verschieden. 


Zum Schlusse sei es mir gestattet, Herrn Prof. Dr. TıscHLer für den 
mir in liebenswürdigster Weise zur Verfügung gestellten Arbeitsplatz 
und das meiner Arbeit stets entgegengebrachte Interesse aufs verbind- 
lichste zu danken. Insbesondere sei Herrn Privatdozenten Dr. C. Horr- 
MANN für die Überlassung des Themas, für viele Ratschläge und An- 
regungen, sowie für die ständige Förderung dieser Arbeit mein bester 
Dank ausgesprochen. Auch Fräulein Dr. vom Bere bin ich für manchen 
Rat, den sie mir stets bereitwilligst erteilte, zu Dank verpflichtet. 
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WEITERE UNTERSUCHUNGEN UBER DIE ABHANGIGKEIT 
DER ASSIMILATIONSGROSSE JUNGER GETREIDEBLATTER 
VON DER KALIERNAHRUNG DER VERSUCHSPFLANZEN. 


Von 
G. GASSNER und G. GOEZE. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. Mai 1933.) 


Einleitung und Fragestellung. 

In einer vor Jahresfrist erschienenen Mitteilung (GASSNER und 
GOEZE, 2) haben wir den Nachweis erbracht, daß die Assimilationsgröße 
junger Weizenpflanzen von der im Boden vorhandenen Kalimenge in 
der Weise abhängt, daß bei ,,Kalimangel“ höhere Assimilationsleistungen 
vorliegen als bei „normal Kali“ und gesteigerten Kaligaben. Als Kali- 
mangelpflanzen sind hierbei solche bezeichnet, die in einem Boden mit 
geringen Kaligaben herangezogen waren. 

Die folgenden Untersuchungen stellen in mehrfacher Hinsicht eine 
Erweiterung unserer friiheren Arbeit dar, die an die Angaben von 
GASSNER und HASSEBRAUK (4) über die Beeinflussung der Rostanfällig- 
keit von Getreidepflanzen durch steigende Kaligaben anschließt. Ins- 
besondere wurde der Begriff ,,Kalimangel“ in derselben Weise gebraucht 
wie in den Untersuchungen von GASSNER und HASSEBRAUK. In den 
nachstehenden Versuchen ist nunmehr auch die Assimilationsgröße von 
Pflanzen bestimmt, die ohne jeden Kalizusatz zum Boden herangezogen 
waren; außerdem wurde die Kaliernährung in stärkerem Maße variiert, 

um ein möglichst vollständiges Bild der Kaliumwirkung auf den Assi- 

milationsvorgang zu erhalten. Während sich unsere vorjährigen Ver- 
suche ausschließlich auf Weizen erstreckten, sind im folgenden auch 
Roggen, Gerste und Hafer herangezogen. 

Bezüglich der allgemeinen Fragestellung sowie der auf diesem Gebiete 
in der Literatur vorliegenden Angaben sei auf unsere früheren Aus- 
führungen (GASSNER und GOEZE, 2) verwiesen. 


Anzucht und Alter der Versuchspflanzen. 


Die Anzucht der Versuchspflanzen erfolgte in der bereits früher beschriebenen 
Weise in ApLEr-Progreßgläsern von 1 Liter Inhalt, die mit Hohenbockaer Sand 
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beschickt wurden. Der Sand war vorher zu 60% seiner wasserhaltenden Kraft mit 
der jeweils verwendeten Nährlösung getränkt; jedes Versuchsgefäß erhielt 1120 g 
des so vorbereiteten Sandes. Die Zahl der in jedem Gefäß herangezogenen Pflanzen 
betrug gleichmäßig acht. Die Aufstellung der Versuchsgefäße erfolgte unter guten 
und innerhalb jeder Versuchsreihe gleichmäßigen Beleuchtungsverhältnissen im 
Gewächshaus bei Temperaturen, die um 15—18° schwankten. 

In den Assimilationsbestimmungen kam jeweils das erste entwickelte Blatt 
von solchen Pflanzen zur Verwendung, die, vom Auslegen der Körner in die Versuchs- 
gefäße gerechnet, bei Weizen und Gerste 10—11, bei Roggen und Hafer 9—10 Tage 
alt waren. Wir betonen mit Nachdruck, daß stets gleichaltrige Blätter Verwendung 

haben, da unsere neuesten, hier noch nicht wiedergegebenen Versuche 
mit Blättern verschiedenen Alters eine starke Abhängigkeit der Assimilationsenergie 
von dem Alterszustand der Blätter ergeben haben. 


Die Mineralsalz-, insbesondere die Kaliernährung der Versuchspflanzen. 
Der als Anzuchtmedium benutzte Hohenbockaer Sand wurde je 
Kilogramm mit 144 ccm Nährlösung vermischt. Die Nährlösung enthielt 
außer dem jeweils verwendeten Kalisalz auf 1000 ccm Wasser 
0,62 g Ca(NO,), + Aqua 0,25 g MgSO, + Aqua 
0,51 g Na,HPO, + Aqua Spur FeCl, 

Die gleichzeitig gebotenen Mengen von Kaliumsalzen bzw. Kalium 
(enthalten in 1 Liter der vorstehenden Nährlösungen bzw. berechnet auf 
100g Boden und auf Einzelpflanze) ergeben sich aus der folgenden 
Zusammenstellung: 




















1000 ccm Nährlösung]| K-Menge K-Menge 

Bezeich- enthalten (g) (mg) je (mg) je 

nung 100 g Einzel- 

Kcl ENO, Boden pflanze 

0 0 0 0 0 

n/20 0,029 0,039 0,22 0,27 
n/10 0,058 0,078 0,44 0,54 
n/5 0,12 0,16 0,87 1,07 
n/2 0,29 0,39 2,19 2,68 
n 0,58 0,78 4,37 5,35 
2n 1,16 1,56 8,74 10,70 
5n 2,90 3,90 21,85 26,75 





Die Bezeichnung der Kalikonzentration als „normal“ (=n) bzw. 
einem Bruchteil oder Vielfachen der ,,Normalmenge“ wurde in Über- 
einstimmung mit unseren früheren Angaben beibehalten. Danach 
betrachten wir 4,37 mg K je 100 g Sandboden als ,,normale“‘ Kaligabe ; 
auf Feldverhältnisse läßt sich der Begriff „normal“ — 4,37 mg K je 
100 g Boden natürlich nicht übertragen. Im übrigen handelt es sich 
in unseren Versuchen nicht um eine Beurteilung der Kalidüngung auf 
Feldpflanzen, sondern um die rein theoretische Klärung der Kalifunktion 
auf den Assimilationsvorgang. 

Das Kalium wurde zunächst wie in den früheren Untersuchungen 
(GassNER und GOEZE, 2) als KCl, später als KNO, gegeben. Es ist 
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bekannt, daß das Kalium gerade bei Darbietung als KNO, besonders 
schnell aufgenommen wird (LUNDEGARDH, 5,8. 76,118). Durch den Ersatz 
von KCl durch KNO, wollten wir weiter bei stärkeren K-Gaben die 
Versuchspflanzen vor einer reinen Salzwirkung durch Überladung mit 
Cl-Ionen schützen; die stärkere Anwesenheit und Aufnahme von NO,- 
Ionen muß auf Grund unserer bisherigen Kenntnisse als unbedenklich 
erscheinen (LUNDEGARDH, 5, S. 267). 


Auch bei Verwendung von KNO, als Kaliquelle variiert naturgemäß 
die Menge des Anions mit der Menge des Kaliums. Da die Nährlösung 
(vgl. S. 392) eine ausreichende Menge NO, in Form von Ca(NO,), enthält, 
kann von Stickstoffmangel in keinem Versuch die Rede sein; dagegen 
bedarf die Frage einer Prüfung, ob der bei stärkeren KNO,-Gaben 
unvermeidliche, hohe NO,-Gehalt bei niedrigen KNO,-Gaben durch ent- 
sprechenden Zusatz anderer NO,-Salze kompensiert werden soll oder 
darf. Wir haben von dieser Kompensation Abstand genommen, da die 
Gefahr besteht, daß die Kaliaufnahme und damit das Versuchsergebnis 
durch das nitratgebundene Kation dieser anderen Salze störend beeinflußt 
werden. Es sei hier vor allem auf die Möglichkeit einer Herabsetzung 
der Kaliaufnahme durch steigende Calciumsalzmengen hirigewiesen 
(LUNDEGARDH, 5, S. 238). Auch die Verwendung von Natriumnitrat zum 
Ausgleich der NO,-Konzentration muß im Hinblick auf die Verwandt- 
schaft der Metalle K und Na bedenklich erscheinen (RUBINSTEIN, 7); 
einige in dieser Richtung durchgeführte Versuche haben diese Bedenken 
gerechtfertigt. 


Wir verwenden also als K-Quellen KCl und KNO, ohne Ausgleich 
der Cl- bzw. NO,-Ionen, die bei gestaffelten Kaligaben mit variiert 
werden. 


Methodik der Assimilationsbestimmungen. 


Die Durchführung der Assimilationsbesti ngen erfolgte in der bereits aus- 
führlich an anderer Stelle beschriebenen Weise (GassNER und GOEZE, 2, 3). Zur 
Verwendung kamen wiederum abgeschnittene Blätter, die bei einer Temperatur 
von 21,5° von beiden Seiten gleichmäßig belichtet wurden. Die Zahl der Blätter 
je Assimilationsversuch betrug sechs, die Versuchsdauer je Einzelbesti ag der 
Assimilationsgröße 320 Sek.; in dieser Zeit strömten genau 3 Liter atmosphärischer 
Luft mit einem CO,-Gehalt zwischen 0,5 und 0,6 mg je Liter durch die Assimilations- 
kammer. In jedem Versuch wurden 3 Assimilationsbestimmungen durchgeführt, 
die erste (I) 20 Min. nach beginnender Belichtung, die beiden folgenden (II und III) 
anschließend in einem Abstand von je 1 Min. 

Die Versuchspflanzen waren in der in den vorigen Abschnitten beschriebenen 
Weise herangezogen worden. Die Pflanzen wurden am Abend vor dem Versuch in 
einen Dunkelraum von 17° eingestellt; die zu den Assimilati gen ge- 
brauchten Blätter wurden am folgenden Vormittag unmittelbar vor dem Versuch 
abgeschnitten. 

Bezüglich der Einzelheiten sei nochmals auf unsere früheren Mitteilungen 
(GASSNER und GOEZE, 2, 3) verwiesen. 











Planta Bd. 20. 26 
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Durehführung und Zusammenstellung der Hauptversuche. 

Verwendet wurden je eine Weizen-, Roggen-, Gersten- und Hafersorte. 
Die Ergebnisse sind in den folgenden Tabellen 1—5 zusammengestellt; die 
Versuche mit Weizen sind nach den beiden verwendeten Kalisalzen KCl 
und KNO, getrennt aufgeführt, während bei den übrigen Getreidearten 
KCI- und KNO,-Versuche in der gleichen Tabelle zusammengefaßt sind. 

Die Assimilationswerte sind als Einzelwerte der verschiedenen Be- 
stimmungen, als hieraus berechnete Mittelwerte und als relative Mittelwerte 
wiedergegeben; diese sind stets auf die Normal-Kalidüngung (n) bezogen, 
bei der die Assimilationsgröße gleichmäßig = 100 gesetzt ist. Durch 
diese Berechnung ist es möglich, den Einfluß der zwischen den einzelnen 
Versuchsreihen verschiedenartigen Beleuchtungsverhältnisse während der 


Tabelle 1. Assimilationswerte von Weizenblättern bei verschiedener 
Kaliernährung der Versuchspflanzen. 
Kalisalz: KCl. 
Weizensorte: v. RÜMKERs Sommer-Dickkopf. 
Versuchseinzelheiten s. Text. 











Blatt- | Assimilationswerte (mg CO: Besen auf | Relative 
be - cas K-Gebalt| fläche 100 gem Blattfläche je Stunde) Assimila- 
r. te 
qcem I II III Mittel (n= 100) 
1471 n/20 25,1 21,6 22,6 23,3 22,5 115 
n 26,0 19,1 19,6 20,2 19,6 100 
5n 26,6 13,9 15,7, 16,7 15,4 79 
1721 n/20 23,3 22,4 23,4 22,2 22,7 120 
n 26,6 19,0 19,1 19,0 19,0 100 
5n 25,9 15,9 16,6 17,5 16,7 88 
321 n/20 17,1 21,2 21,7 23,0 22,0 118 
n 18,6 16,1 19,3 20,8 18,7 100 
5n 18,1 13,0 16,4 17,7 15,7 s4 
323 n/20 15,3 21,4 22,8 24,4 22,9 129 
n 16,9 15,3 18,1 20,0 17,8 100 
5n 16,9 21,1 14,3 16,1 14,2 80 
324 n/20 15,9 13,9 16,3 20,8 17,0 126 
n 19,0 10,2 12,3 14,9 12,5 100 
5n 18,1 9,6 9,8 12,1 10,5 84 
362 n/20 17,7 23,1 22,7 21,7 22,5 122 
n 17,6 17,0 18,4 19,8 18,4 100 
386 0 16,7 — 16,3 17,9 17,1 94 
n 19,0 17,6 19,0 17,6 18,3 100 
483 n/10 17,2 15,5 17,3 17,9 16,9 142 
n 18,5 9,3 12,4 14,0 11,9 100 
503 n/10 16,0 15,0 19,2 21,9 18,7 148 
n 18,6 8,7 13,7 15,5 12,6 100 
507 n 18,9 13,5 14,6 16,4 14,8 100 
5n 17,5 7,0 12,6 13,8 11,1 75 























1 8 Blatter je Assimilationsversuch. 
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Anzucht der Versuchspflanzen auszuschalten und die in den zeitlich 
verschieden durchgeführten Versuchsreihen erhaltenen Assimilations- 
werte in unmittelbaren Vergleich zu setzen. Daß Anzucht und Beleuch- 
tungsverhältnisse der Versuchspflanzen innerhalb jeder einzelnen Ver- 
suchsserie genau gleich gehalten wurden, ist selbstverständlich. 

Die Tabellen enthalten in der dritten Spalte außerdem Angaben 
über die in den einzelnen Assimilationsversuchen jeweils vorliegenden 


Tabelle 2. Assimilationswerte von Weizenblättern bei verschiedener 
Kaliernährung der Versuchspflanzen. 














Kalisalz: KNO,. 
Weizensorte: v. RÜMKERs Sommer-Dickkopf. 
Versuchseinzelheiten s. Text. 
Blatt- | Assimilationswerte (mg CO, berechnet auf | Relative 
Verguchs- | x -Gehalt | fläche 100 gem Blattfläche je Stunde) Assimila- 
r. Le 
gem I II III Mittel (n = 100) 
422 0 16,5 11,4 14,1 15,0 13,5 79 
n 19,5 14,5 18,2 18,4 17,0 100 
442 0 16,1 7,2 9,9 8,6 8,6 82 
n/5 16,8 20,1 20,5 20,9 20,5 195 
n 19,3 9,5 10,1 11,9 10,5 100 
2n 18,5 7,1 8,7 9,5 8,4 79 
449 n/20 19,8 16,9 18,8 17,6 17,8 128 
n 19,8 10,5 15,5 15,8 13,9 100 
2n 20,5 12,4 11,3 13,1 12,3 88 
5n 19,7 9,0 12,2 13,1 11,4 82 
450 0 18,3 9,7 10,6 11,2 10,5 98 
n/20 16,3 14,2 13,6 16,3 14,7 131 
n/5 17,0 18,0 17,4 18,8 18,1 169 
n 19,1 7,8 11,2 13,2 10,7 100 
451 n/5 15,5 15,2 18,3 18,3 17,3 140 
n 19,5 11,0 13,0 13,2 12,4 100 
453 n/5 19,4 19,5 19,8 20,4 19,9 146 
n/2 18,1 15,0 18,2 17,8 17,0 125 
n 19,5 12,5 13,9 14,3 13,6 100 
454 n/10 16,5 17,2 17,0 17,0 17,1 173 
n/2 18,1 12,1 14,1 15,7 14,0 142 
n 18,5 7,3 10,4 11,9 9,9 100 
462 0 18,7 9,6 9,1 10,9 10,0 92 
n/10 17,6 16,7 16,0 18,8 17,4 160 
n/2 16,4 9,4 12,7 14,0 13,4 128 
n 18,0 — 9,8 12,0 10,9 100 
468 n/10 17,5 20,2 23,1 23,3 22,2 149 
n/5 16,5 21,5 22,1 22,1 21,9 147 
n 19,5 11,1 16,0 17,7 14,9 100 
2n 18,0 10,9 13,8 16,0 13,2 89 
474 n 19,3 12,2 15,0 16,4 14,5 100 
2n 20,0 9,1 12,0 13,6 11,6 80 
5n 20,3 8,4 11,9 11,6 10,6 73 























4 
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Blattgrößen. Wir glaubten, diese Angaben bringen zu müssen, um dem 
Einwand zu begegnen, daß sich die beobachteten Unterschiede der Assimi- 
lationsgröße durch Verschiedenheiten der in der Assimilationskammer 
vorhandenen Gesamtblattflächen erklären lassen. Auf die Bedeutung der 
assimilierenden Fläche für die Beurteilung der auf die Flächeneinheit 
bezogenen Assimilationsgröße haben wir in unseren früheren Mitteilungen 
(GASSNER und GOEZE, 2, 3) ausführlich hingewiesen; da wir mit Luft 
normalen, also sehr geringen CO,-Gehaltes gearbeitet haben, können 


Tabelle 3. Assimilationswerte von Roggenblättern bei verschiedener 
Kaliernährung der Versuchspflanzen. 
Kalisalz: Versuche 345 und 390 KCl, alle anderen Versuche KNO,. 
Roggensorte: Petkuser Sommerroggen. 
Versuchseinzelheiten s. Text. 

















Blatt- | Assimilationswerte (mg CO, berechnet auf | Relative 
Versuchs-| K-Gehalt | fläche 100 gem Blattfläche je Stunde) Assimila- 
Nr. tionswerte 
gem I II III Mittel (n = 100) 

345 n/20 19,6 14,1 16,1 15,4 15,2 85 

n 20,4 16,7 18,2 18,8 17,9 100 

5n 19,3 15,0 15,9 16,1 15,7 88 
390 0 18,2 13,4 12,8 13,3 13,2 68 

n/20 18,3 19,1 20,0 20,0 19,7 101 

n 19,5 17,7 20,8 20,0 19,5 100 
419 0 19,5 1,6 3,7 6,7 4,0 34 

n 20,5 11,9 11,5 12,3 11,9 100 

5n 19,4 8,5 11,1 12,3 10,6 89 
456 n/10 22,4 14,2 16,0 16,1 14,5 93 

n/2 21,0 16,6 16,0 15,8 16,1 97 

n 21,7 16,3 16,6 17,0 16,6 100 

2n ,7 16,3 16,9 17,6 16,9 102 
457 n/10 20,4 19,2 20,0 20,6 20,2 100 

n/5 21,3 20,0 19,4 19,9 19,8 98 

n/2 21,4 20,2 20,6 20,0 20,3 101 

n 20,7 21,4 18,5 20,8 20,2 100 
459 n 22,4 13,0 14,4 15,8 14,4 100 

2n 21,6 13,0 15,7 15,2 14,6 101 
461 0 18,7 8,7 6,9 8,0 7,5 66 

n/5 20,1 9,6 10,8 12,1 11,5 101 

n/5 18,8 9,4 11,1 10,2 10,7 94 

n 21,2 — 10,3 12,4 11,4 100 
464 n/20 20,6 15,6 14,9 16,0 15,5 90 

n 22,0 17,1 17,7 16,8 17,2 100 
470 n/20 20,7 16,1 16,1 16,5 16,2 84 

n 21,1 18,8 19,3 20,1 19,4 100 

2n 20,7 16,0 16,1 18,8 17,9 92 
508 0 19,7 2,4 6,9 7,4 5,6 34 

n/10 20,3 13,0 17,0 17,2 15,7 96 

n 21,5 15,3 16,9 16,8 16,3 100 

5n 21,4 14,2 15,2 16,5 15,3 94 
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bei großen Unterschieden in der Gesamtblattfläche Störungen der Ver- 
suchsergebnisse eintreten. Diese Unterschiede sind in unseren Versuchen 
jedoch so gering, daß sie vernachlässigt werden können ; außerdem treten 
die in Abhängigkeit von der Kalidüngung beobachteten Unterschiede 
der Assimilationsgröße in derselben Weise auch in denjenigen Ver- 
suchsreihen auf, in denen annähernd gleiche Blattflächen verwendet 


Tabelle 4. Assimilationswerte von Gerstenblättern bei verschiedener 
Kaliernährung der Versuchspflanzen. 
Kalisalz: Versuche 159, 168 und 178 KCl, alle anderen Versuche KNO,. 
Gerstensorte: Friedrichswerther Berg. 
Versuchseinzelheiten s. Text. 











Blatt- | Assimilationswerte (mg CO, berechnet auf | Relative 

Versuchs-| x .-Gehalt | fläche 100 qcm Blattfläche je Stunde) Aseimila- 

Nr. tionswerte 

gem I II III Mittel (n= 100) 
1591 n/20 34,3 14,7 15,4 14,2 14,8 94 
n 32,4 15,5 16,0 15,9 15,8 100 
5n 32,6 12,6 14,0 14,7 13,8 87 
1681 n/20 34,7 14,6 15,2 14,8 14,9 98 
n 32,3 15,3 15,0 15,2 15,2 100 
5n 33,4 13,1 14,1 14,2 13,8 91 
1781 n/20 29,6 15,9 16,9 16,6 16,5 107 
n 33,6 14,9 16,0 15,0 15,4 100 
5n 33,2 12,8 14,1 14,1 13,7 89 
465 n/5 19,4 19,5 19,5 19,5 19,5 107 
n/2 20,2 19,0 20,4 21,6 20,3 112 
n 19,3 17,1 19,1 18,5 18,2 100 
2n 19,7 17,8 20,5 19,7 19,3 106 
467 n/2 18,3 15,0 18,5 17,6 17,0 107 
n 19,2 14,9 16,5 16,3 15,6 100 
2n 19,1 13,4 — 14,5 14,0 90 
475 n/20 19,3 14,2 13,8 15,0 14,3 101 
n/10 18,1 14,8 14,3 15,2 14,8 104 
n 17,7 12,0 15,0 15,6 14,2 100 
476 0 19,0 11,4 15,2 15,7 14,1 88 
n/20 18,3 14,6 16,9 16,5 16,0 95 
n 20,0 17,8 16,1 16,9 16,9 100 
509 n/2 20,0 18,5 21,0 21,6 20,4 103 
n 20,7 19,1 19,9 20,4 19,8 100 
2n 19,6 17,5 21,6 22,0 20,4 103 
2n 20,3 18,2 19,4 20,8 19,5 98 
515 0 18,7 12,3 13,7 14,5 13,5 81 
n/10 20,1 17,8 17,8 17,1 17,6 106 
n/5 19,1 17,0 17,7 17,4 17,4 105 
n 20,9 15,8 17,4 16,7 16,6 100 
527 0 19,9 16,4 19,6 20,8 18,9 90 
n/5 21,0 20,8 23,4 22,8 22,3 107 
n 21,9 19,6 21,2 22,0 20,9 100 























1 8 Blätter je Assimilationsversuch, Alter der Blätter 12—13 Tage. 
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worden sind. Betont sei schlieBlich auch noch, daB wir gerade zur 
Ausschaltung des Einflusses etwaiger Unterschiede der assimilierenden 
Flächen die Luftgeschwindigkeit gegenüber unseren älteren Versuchen 
gesteigert haben (3 Liter in 320 Sek. gegenüber früher 3 Liter in 8 Min.). 


Besprechung der Versuchsergebnisse. 
Zur übersichtlichen Darstellung der gesetzmäßigen Beziehungen 
zwischen Kalidüngung und Assimilationsgröße sind die in den Tabellen 


Tabelle 5. Assimilationswerte von Haferblättern bei verschiedener 
Kaliernährung der Versuchspflanzen. 
Kalisalz: Versuche 253, 343 und 360 KCI, alle anderen Versuche KNO,. 
Hafersorte: v. LocHows Gelbhafer. 
Versuchseinzelheiten s. Text. 














Blatt- | Assimilationswerte (mg CO, berechnet auf | Relative 
bee nf K-Gehalt| fläche 100 gem Blattfläche je Stunde) ‚Assimila- 
r. te 
acm I Il III Mittel (n= 100) 
253 n/20 20,3 20,2 21,6 23,3 21,7 96 
n 20,8 21,4 23,2 23,6 22,7 100 
5n 20,8 19,7 21,3 21,3 20,8 92 
343 n/20 19,5 24,2 25,4 4 25,0 99 
n 20,0 23,9 26,5 _ 25,2 100 
5n 18,7 21,7 22,7 -- 22,2 88 
360 0 19,1 14,4 14,9 16,4 15,2 86 
n/20 18,7 16,8 15,7 17,5 16,7 94 
n 19,7 16,8 17,9 18,4 17,7 100 
471 n/10 17,8 20,8 24,2 22,5 22,5 114 
n/5 19,3 23,6 24,3 23,1 23,7 120 
n/2 19,4 20,8 20,8 21,7 21,1 107 
n 19,7 19,7 19,4 19,9 19,7 100 
472 n 20,3 18,5 19,4 20,0 19,3 100 
2n 19,1 18,3 17,9 21,0 19,1 99 
485 n/2 18,9 16,9 17,8 19,4 18,0 105 
n 18,1 15,8 17,3 18,4 17,2 100 
5n 19,6 15,0 17,8 18,3 17,0 99 
486 0 19,4 12,5 13,2 14,6 13,4 93 
n/10 19,6 13,4 16,7 16,5 15,5 108 
n/5 19,7 14,3 15,1 15,1 14,8 103 
n 19,9 14,2 14,1 14,9 14,4 100 
487 n/10 18,8 14,1 16,8 16,2 15,7 108 
n/5 18,6 15,3 16,4 18,0 16,6 114 
n 20,9 13,7 14,2 15,7 14,5 100 
504 0 19,5 14,1 15,5 16,0 15,2 95 
0 18,8 11,7 13,2 14,1 13,0 81 
n/5 19,0 17,4 18,8 18,3 18,2 114 
n 19,8 13,7 16,6 17,6 16,0 100 
505 n/2 19,1 16,2 16,8 17,0 16,7 107 
n 20,4 13,4 16,7 16,7 15,6 100 
2n 19,5 12,6 15,4 15,4 14,5 93 
2n 19,9 11,2 14,6 16,6 14,1 90 
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1—5 enthaltenen relativen Mittelwerte der Assimilationsgröße nochmals 
in tabellarischer Form zusammengestellt (Tab. 6—7, 9—11) und außer- 
dem bis auf den in Tabelle 1 dargestellten Versuch graphisch wieder- 
gegeben. 

Weizen. 

Für Weizen haben wir in unserer früheren Mitteilung (GASSNER 
und GOEZE, 2, S. 478) gezeigt, daß die AssimilationsgrôBe mit steigenden 
Kaligaben abnimmt: ,, Die höchsten Assimilationswerte der Weizenblatter 
werden stets an Kalimangelpflanzen, d. h. an Pflanzen aus Boden mit 
sehr geringem Kaligehalt beobachtet, während Pflanzen mit normaler 
und noch mehr mit Kaliüberschuß-Düngung geringere Assimilations- 
werte zeigen.“ Diese älteren Befunde werden durch unsere neueren 
Versuchsreihen in mehrfacher Hinsicht ergänzt und erweitert. 


Tabelle 6. Relative Assimilationswerte von Weizenblättern bei 
verschiedener Kaliernährung der Versuchspflanzen (KCl). 


Vetsuchsunterlagen s. Tabelle 1. 




















v h Kaligehalt 

er 0 D/20 2/19 n/s n/, n 2n 5n 
147 115 100 79 
172 120 100 88 
321 118 100 84 
323 129 100 80 
324 126 100 84 
362 122 100 
386 94 100 
483 142 100 
503 148 100 
507 100 75 

Mittel 94 124 145 100 81 























Tabelle 7. Relative Assimilationswerte von Weizenblättern bei 
verschiedener Kaliernährung der Versuchspflanzen (KNO,). 


Versuchsunterlagen s. Tabelle 2. 






































Versuchs- Kaligehalt 
as 0 n/a 2/10 n/; n/, n 2n 5n 
422 79 100 
442 82 195 100 79 
449 128 100 88 82 
450 98 131 169 100 
451 140 100 
453 146 125 100 
454 173 142 100 
462 92 160 128 100 
468 149 147 100 89 
474 100 80 73 
Mittel 88 129 161 159 132 100 84 78 
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Ein Vergleich der Tabellen 6 und 7 zeigt zunächst, daß wir bei KCI- 
und KNO,-Gaben die gleiche Beeinflussung der Assimilationsgröße junger 
Weizenblätter beobachten können; die Unterschiede werden also in den 
vorliegenden Konzentrationen nicht durch die Cl- und NO,-Ionen, sondern 
durch das Kalium bewirkt. Im Hinblick auf die weitgehende Überein- 
stimmung in der Wirkung von KCl und KNO, haben wir uns in 
Abb. 1 auf die graphische Wiedergabe der mit KNO, durchgeführten 
Versuche beschränkt. 

Die in Abb. 1 enthaltene Kurve zeigt die relativen Assimilations- 


werte in Abhängigkeit von der jeweiligen Kaliernährung der Versuchs- 
pflanzen ; sie ist eine aus- 
1504 gesprochene Optimum- 


kurve mit einem schar- 
fen und engbegrenzten 
Optimumscheitel,einem 
besonders steilen An- 
stiegundeinemzunächst 
— steilen und dann lang- 
sameren Abfall. Das 
Optimum liegt bei n/10 
bis n/5 (0,5—1 mg Ka- 
lium je Versuchspflan- 
ze); die tiefsten Assi- 
milationswerte werden 


3 





8 
. 


— > relative Assimilationswerte 











L j té 
0 Ten n an ; sn einerseits bei völligem 
— > Nalimenge (n + 235g A je Manze) Kalimangel, anderer- 
Abb.1. Abhängigkeit derrelativen Assimilati rtejunger : ass) te 
Weizenblätter vom Kaligebalt des Bodens. Assimilationswert seits bei den höchsten 
bei n (5,35 mg K Ye yon aed = 100 gesetzt angewandten Kaligaben 


beobachtet. 

In unseren früheren Untersuchungen hatten wir nur einen Teil dieser 
Assimilationskurve erfaBt, da Versuche mit Anzucht der Versuchs- 
pflanzen in K-freiem Boden nicht durchgeführt waren. Außerdem 
war als ,,Kalimangel“ nur n/20 geprüft, während das Optimum der 
Assimilationsgröße etwas höher, nämlich zwischen n/10 und n/5 liegt. 

Die vorstehenden Ergebxisse und Werte sind mit v. RUMKERs Sommer- 
Dickkopf gewonnen; jedoch zeigen schon unsere älteren Versuche, daB 
sich andere Weizensorten ähnlich verhalten (GASSNER und GOEZE, 2). 
Da, wie oben erwähnt, Versuche mit kalifreier Anzucht früher nicht 
durchgeführt wurden, seien als weiteres Beispiel noch 2 Versuchsreihen 
mit STRUBEs Dickkopf als Versuchssorte wiedergegeben. 

Die bei kalifreier Anzucht der Versuchspflanzen gefundenen Assi- 
milationswerte liegen tiefer als bei RüMKERs Sommer-Dickkopf; es ist 
möglich, daß dies mit den besonders hohen Ernährungsansprüchen des 
nur für beste Böden bestimmten STRUBEs Dickkopfweizens in Zusammen- 








enr; 
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Tabelle 8. Assimilationswerte von Weizenblättern bei verschiedener 
Kaliernährung der Versuchspflanzen. 
Kalisalz: KNO,. 
Weizensorte: STRUBEs Dickkopf. 

















Blatt- | Assimilationswerte (mg CO, berechnet auf | Relative 
Versuchs- | K-Gehalt| fläche 100 qem Blattfläche je Stunde) Assimila- 
Nr. tionswerte 
gem I II III Mittel (n= 100) 
510 0 18,7 — 4,0 6,2 5,1 31 
n/10 17,3 20,8 22,0 21,6 21,5 131 
n 19,6 13,7 17,1 18,7 16,5 100 
5n 19,4 11,9 15,0 16,1 14,3 87 
528 0 18,9 10,7 12,8 11,6 11,7 71 
n/10 17,6 — 23,2 24,6 23,9 144 
n 20,3 — 16,1 16,6 16,4 100 
5n 20,3 13,9 15,6 16,2 15,2 93 

















hang steht. Im übrigen aber zeigt sich der EinfluB der Kalidüngung 
auf die Assimilationsgröße in ähnlicher Weise wie bei dem genauer unter- 
suchten RÜMKERs Sommer-Dickkopf. 


Roggen. 

Die mit Petkuser Sommerroggen erhaltenen Assimilationswerte sind 
in Tabelle 9 und Abb. 2 zusammengestellt. 

Im Gegensatz zum Weizen zeigt der Roggen kein Assimilations- 
optimum bei niedrigen Kaligaben. Wohl haben wir ebenfalls einen deut- 
lichen Anstieg der Assimilationsgröße von kalifreier Anzucht zu schwachen 
Kaligaben, jedoch liegen die Assimilationswerte bei n/10 und n/5 K nicht 
höher als diejenigen bei ,, normal Kali“. An Stelle des scharfen Optimum- 
scheitels bei Weizen tritt bei Roggen eine breite Optimumzone in Erschei- 
nung, die in annähernd gleicher Höhe etwa von n/10—2 n (0,5—11 mg 


Tabelle 9. Relative Assimilationswerte von Roggenblättern bei ver- 
schiedener Kaliernährung der Versuchspflanzen (KCl und KNO,). 


Versuchsunterlagen s. Tabelle 3. 























Versuchs- Kaligehalt 
= 0 1/99 n/10 n/s D/s n 2n 5n 
345 85 100 88 
390 68 101 100 
419 34 100 89 
456 93 97 100 102 
457 100 98 101 100 
459 100 101 
461 66 94; 101 100 
464 90 100 
470 84 100 92 
508 34 96 100 94 
Mittel 51 90 96 98 99 100 98 90 
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—> Kalımenge [rn 4,35 mg K fe Pflanze) 
Abb. 2. Abhängigkeit der relativen Assimil 
Roggenblätter vom Kaligehalt des Bodens. Assimilationswert 
bei n (5,35 mg je Versuchspflanze) = 100 gesetzt. 
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Kali je Pflanze) reicht. Bei starken Kaligaben (5 n) kommt es dann 
ebenfalls zu einer Verminderung der AssimilationsgréBe, die aber 


schwächer ist als bei 
Weizen. Der grund- 
sätzliche Unterschied 
zwischen Weizen und 
Roggen geht am besten 
aus dem Vergleich der 
in den Abb. 1 und 2 
wiedergegebenen Kur- 
ven hervor. 


Gerste und Hafer. 

Die Ergebnisse der 
mit Gerste und Hafer 
durchgeführten Versu- 
che, die in den Tabellen 
10 und 11 sowie in den 
Abb. 3 und 4 dargestellt 


sind, kénnen hier im Hinblick auf die weitgehende Übereinstimmung 
der erhaltenen Ergebnisse gemeinschaftlich besprochen werden. 

Die Assimilationskurven von Gerste und Hafer sind nicht so charakte- 
ristisch wie diejenigen von Weizen und Roggen. Sie stehen der Weizen- 
kurve insoweit nahe, als wir ein Optimum bei geringen Kaligaben haben, 
das über den bei n-Kali erhaltenen Assimilationswerten liegt. Jedoch 
ist die Assimilationssteigerung durch geringe Kaligaben bei weitem nicht 
so ausgesprochen wie beim Weizen. Unterschiede zwischen Gerste und 
Hafer liegen in der Richtung vor, daB die Haferkurve sich mehr der 


Tabelle 10. Relative Assimilationswerte von Gerstenblättern bei ver- 
schiedener Kaliernährung der Versuchspflanzen (KCl und KNO,). 


Versuchsunterlagen s. Tabelle 4. 



































Versuchs- Kaligehalt 
= 0 Di 1 ET n 2n | 5n 
159 94 100 87 
168 98 100 91 
178 107 100 89 
465 107 112 100 106 
467 107 100 90 
475 101 104 100 
476 88 95 100 
509 103 100 103; 98 
515 81 106 105 100 
535 90 107 100 
Mittel 99 
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Weizenkurve, die Gerstenkurve dagegen mehr derjenigen des Roggens 
nähert. Anzucht in kalifreiem Boden liefert bei Gerste und Hafer ebenfalls 
wieder geringere Assimilationswerte; ebenso bewirkt Steigerung des 
Kaligehaltes des Bodens auf 5 n eine schwache, aber eindeutig feststell- 
bare Herabsetzung der Assimilationsgröße. Das Assimilationsoptimum 

150, 
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—>Aalimenge (rn = 5,35 mg K je Pflanze) 
Abb. 3. Abhängigkeit der relativen Assimilationswerte junger Gerstenblätter vom Kali- 
gehalt des Bodens. Assimilatiorswert bei n (5,35 mg je Versuchspflanze) = 100 gesetzt. 
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— > Nalimenge [n= 535mg K je Pflanze) 
Abb. 4. Abhängigkeit der relativen Assimilationswerte junger Haferblätter vom Kaligehalt 
des Bodens. Assimilationswert bei n (5,35 mg je Versuchspflanze) = 100 gesetzt. 


der Gerste liegt zwischen 1/,, und 1/,n (—0,5—3 mg Kalium je Versuchs- 
pflanze), dasjenige des Hafers zwischen 1/,, und */,,n (= 0,5—1,5 mg 
Kalium je Versuchspflanze). 

Einige weitere Versuchsbeobachtungen. 


Die bei verschiedener K-Ernahrung herangezogenen Versuchspflanzen, 
deren Blatter zu den Assimilationsbestimmungen Verwendung fanden, 
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Tabelle 11. Relative Assimilationswerte von Haferblättern bei ver- 
schiedener Kaliernährung der Versuchspflanzen (KCl und KNO,). 


Versuchsunterlagen s. Tabelle 5. 














Versuchs- Kaligehalt 
Ne. 0 D/20 1/59 n/, n/, n 2n 5n 
253 96 100 92 
343 99 100 88 
360 86 94 100 
471 114 120 107 100 
472 100 99 
485 105 100 99 
486 93 108 103 100 
487 108 114 100 
504 95; 81 114 100 
505 107 100 93; 90 
Mittel 89 96 110 113 106 100 94 93 


























zeigen in ihrer Entwicklung insoweit gewisse Unterschiede, als die bei 
völligem K-Mangel gehaltenen Pflanzen meist etwas kleinere Blätter 
aufweisen; bei Gerste sind die bei Kalimangel gehaltenen Pflanzen 
außerdem deutlich heller grün. Dagegen unterscheiden sich die bei 
steigenden Kaligaben gewachsenen Pflanzen äußerlich kaum voneinander; 
nur zeichnen sich die Kaliüberschußpflanzen (5n) offensichtlich durch 
etwas höhere Turgeszenz der Blätter aus. Inwieweit diese Unterschiede 
für die Auswertung und Beurteilung der erhaltenen Versuchsergebnisse 
herangezogen werden können, bedarf noch weiterer Untersuchungen. 

Da die Assimilationsgröße sicherlich auch vom Spaltöffnungszustand 
abhängt, haben wir diesen am Schluß der Assimilationsbestimmungen 
regelmäßig durch Eintauchen der Blätter in Aceton geprüft. Hierbei 
ergaben sich keine gesetzmäßigen Beziehungen zwischen Infiltrationsgrad 
der Blattflächen und Assimilationsgröße; wir können deshalb von der 
Mitteilung von Einzelheiten hier Abstand nehmen und uns auf den Hin- 
weis beschränken, daß die gefundenen Assimilationswerte sich nicht 
ohne weiteres auf dem Umwege einer Beeinflussung des Spaltöffnungs- 
zustandes der Blätter erklären lassen. 

Die Atmungsgröße verschieden ernährter Versuchspflanzen wurde 
ebenfalls mehrfach geprüft. In einem Versuch vom 14. I. 33 kamen 
Blätter von RÜMKERs Sommer-Dickkopf bei, Anzucht der Versuchs- 
pflanzen in n/5, n und 5n Kaligaben zur Untersuchung. Die Blätter 
wurden in der üblichen Weise in die Assimilationskammer eingehängt ; 
nach einer Vorassimilation von 10Min. wurde verdunkelt und die Atmungs- 
größe nach 10 Min. langem Durchspülen der Kammer mittels Luftstromes 
aus dem Gasometer festgesiellt (Versuchsdauer der Atmungsbestimmung 
320 Sek., durchgepreßte Luftmenge 3 Liter). Im Abstand von 1 Min. 
schloß sich hieran eine zweite Bestimmung. Die auf 100 gem Blattfläche 
und 1 Stunde berechneten Mengen CO, in Milligramm waren folgende: 
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Atmungsgröße (mg CO, auf 
Anzucht der Versuchspflanzen: | 100 gem Blattfläche und 1 Stunde) 


1. Bestimmung 2. Bestimmung 














n/5 Kalium 3,1 2,1 
n u, 2,2 1,7 
Bi 2,0 1,6 


Der Abfall von der 1. zur 2. Bestimmung dürfte mit der infolge der 
Verdunkelung weiter vorschreitenden Schließung der Spaltöffnungen in 
Zusammenhang stehen. Ob sich im übrigen aus den beobachteten Unter- 
schieden besondere Schlüsse ziehen lassen, muß dahingestellt bleiben ; 
das Ergebnis soll hier nur insoweit ausgewertet werden, als es zeigt, 
daß wir Unterschiede der Atmungstätigkeit nicht für die Verschieden- 
heiten der Assimilationsgröße verantwortlich machen dürfen. 


Zusammenfassung der Ergebnisse und Schlußbetrachtung. 

Die vorstehenden Ausführungen enthalten Assimilationsbestimmungen 
an jeweils gleich alten Blättern junger Keimpflanzen von Weizen, Roggen, 
Gerste und Hafer, die bei verschiedener Kaliernährung herangezogen 
waren. Die je Versuchspflanze gebotenen Kalimengen schwankten 
zwischen 0 und 26,75 mg und waren als KCl und KNO, gegeben worden. 
Wesentliche Unterschiede in der Wirkung dieser beiden K-Salze konnten 
nicht festgestellt werden. 

Bei allen Getreidearten waren bei völligem Kalimangel im Boden 
geringere Assimilationswerte zu beobachten als bei Zugabe von Kali; hohe 
Kaligaben bewirkten ebenfalls wieder eine deutliche Herabsetzung der Assimi- 
lationsgröße. Der Einfluß des Kaliums auf die Assimilationstätigkeit stellt 
sich also in einer Optimumkurve dar. Die Form dieser Kurve ist bei den 
einzelnen Getreidearten verschieden; ebenso liegen die für die Assimilation 
optimalen Kaliwerte in verschiedener Höhe. 

Weizen hat ein scharf umschriebenes Optimum bei 0,5—1 mg K je 
Versuchspflanze, Roggen eine breite optimale Zone von 0,5—11 mg. Bei 
Gerste liegen die optimalen Kaligaben zwischen 0,5 und 2,5, bei Hafer 
zwischen 0,5 und 1,5 mg K je Pflanze. 

Die vorstehenden Angaben gelten gleichmäßig und ausschließlich für 
das erste Blatt von Keimpflanzen im Alter von 10—11 Tagen bei Weizen 
und Gerste und 9—10 Tagen bei Roggen und Hafer unter Anzucht- 
bedingungen im Gewächshaus bei Temperaturen um 15—18°. 

Die Frage, in welcher Weise wir uns die Beeinflussung der Assimilation 
durch die Kaliernährung vorzustellen haben, ist nicht erörtert, da es 
zunächst darauf ankommen muß, ausreichende Versuchsunterlagen zu 
erhalten. Wir haben uns auf den Hinweis beschränkt, daß auf Grund 
unserer Beobachtungen weder Änderungen des Spaltöffnungsverhaltens 
noch eine Beeinflussung der Atmungsgröße zur Erklärung der gefundenen 
Gesetzmäßigkeiten herangezogen werden können. 
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Auf einen Vergleich unserer Befunde mit den Angaben anderer 
Forscher soll an dieser Stelle verzichtet werden, zumal wir das Wichtigste 
bereits in unserer ersten Arbeit über die Beeinflussung der Assimilations- 
tätigkeit durch die Kaliernährung gesagt haben (GASSNER und GOEZE, 2, 
S. 472). Wir wollen aber nicht unterlassen, hier nochmals zu betonen, 
daß bei einem solchen Vergleich die zwischen unseren Versuchen und den 
Arbeiten anderer Forscher vorliegenden großen Unterschiede in der Art 
der Versuchsdurchführung in den Vordergrund gestellt werden müssen. 
Es gilt das insbesondere für die Anzucht der Versuchspflanzen ; so haben 
wir als Normaldüngung je Pflanze 5,35 mg K geboten und für 100g 
Boden 4,37 mg K verwendet. RıcHArps (6) gibt als Normaldüngung 
6,1 mg K auf 100 g Boden und verwendet dabei so große Bodenmengen, 
daß sich für jede Pflanze 277 mg K berechnen. Also nicht nur die 
gebotenen Kalimengen, sondern auch das Verhältnis von Kalimenge je 
Pflanze zu Kalimenge in 100 g Boden sind bei den anderen Untersuchern 
(auch bei SCHIECK, 8; LUNDEGARDH, 5; Brices, 1, u. a.) anders gewählt 
als in unseren Versuchen. Ein unmittelbarer Vergleich der Ergebnisse 
ist schon aus diesem Grunde nicht möglich, ganz abgesehen davon, daß 
auch die anderen Versuchsbedingungen, insbesondere Auswahl und Alter 
der zu den Assimilationsbestimmungen verwendeten Blätter die größten 
Verschiedenheiten aufweisen. 


Die Durchführung der vorstehenden Untersuchungen wurde durch 
die gleichzeitige Unterstützung seitens der Notgemeinschaft der deutschen 
Wissenschaft und der Landwirtschaftlich-technischen Kalistelle ermög- 
licht; beiden Stellen sei auch an dieser Stelle herzlich gedankt. 
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Abteilung v. SENGBUSCH.) 





ZUR ENTWICKLUNGSPHYSIOLOGIE VON CLADOSPORIUM 
FULVUM UND ÜBER DIE WIDERSTANDSFÄHIGKEIT VON 
SOLANUM RACEMIGERUM GEGEN DIESEN PARASITEN. 


Von 
MARTIN SCHMIDT. 


Mit 21 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Mai 1933.) 


Einleitung. 

Cladosporium fulvum Cooke ist der Erreger der Braunfleckenkrank- 
heit, der wohl schädlichsten Gewächshauskrankheit der Tomaten. Eine 
einwandfrei wirkende Bekämpfung dieser Blattfleckenkrankheit ist bis 
jetzt noch nicht gelungen. Am Kaiser Wilhelm-Institut für Züchtungs- 
forschung wurde daher von R. v. SENGBUSCH die Bekämpfung der 
Braunfleckenkrankheit auf züchterischem Wege durch Herstellung von 
gegen Cladosporium fulvum widerstandsfähigen Tomaten in Angriff 
genommen (Vv. SENGBUSCH und LoscHAKOWA-HASENBUSCH 1932). Den 
Ausgangspunkt für diese Immunitätszüchtung bildete die Feststellung, 
daß — im Gegensatz zu allen anderen geprüften Tomatensorten — 
„Stirling Castle“ nur schwach empfänglich für den Pilz ist, Solanum 
racemigerum LANGE hochgradig widerstandsfähig gegen Cladosporium 
fulvum. Kreuzungen zwischen Kulturtomaten und Solanum racemigerum 
lieferten in den Nachkommenschaftsgenerationen neben anfälligen hoch 
widerstandsfähige Pflanzen, und v. SEnNGBUSCH und LOSCHAKOWA konnten 
nachweisen, daß die Widerstandsfähigkeit von Solanum racemigerum 
höchstwahrscheinlich auf einem dominanten mendelnden Gen beruht. 

Die hohe Widerstandsfähigkeit von Solanum racemigerum kommt 
äußerlich darin zum Ausdruck, daß auch unter den für den Pilz günstigsten 
Lebensbedingungen und nach wiederholter, starker Infektion niemals 
makroskopisch sichtbare Veränderungen oder Schädigungen, Myzel- 
bildung oder das Auftreten von Konidien auf den Blättern beobachtet 
werden können. Zweck der vorliegenden Untersuchungen sollte sein, 
Aufschlüsse über die inneren Ursachen dieser hochgradigen Widerstands- 
fähigkeit zu erhalten. Voraussetzung dafür war das Studium des 


Planta Bd. 20. 7a 
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Formwechsels von Cladosporium fulvum in seiner Beziehung zum Substrat. 
Hier ergaben sich im Zusammenhang mit der Frage nach der Kausal- 
bedingtheit der Widerstandsfähigkeit von Solanum racemigerum einige 
wichtige Ergebnisse, die schon jetzt mitgeteilt werden können. Auf 
diesen aufbauend sollen dann weitere physiologische Studien über 
Anfälligkeit und Widerstandsfähigkeit und anatomische Untersuchungen 
an anfälligen und widerstandsfähigen Pflanzen angestellt werden. 


Cladosporium fulvum ist ein zur Gruppe der Hyphomycetes gehörender 
Fungus imperfectus. Über die Biologie dieses Pilzes liegen eingehendere 
Untersuchungen von SPANGLER (1924) und Hasrer (1925) vor. Als 
einzige Fruchtform werden Konidien ge- 
bildet (Abb.1). Auf der Wirtspflanze wächst 
das Myzel inter-, aber auch intrazellulär 
(CHAMBERLAIN 1932), und aus den Spalt- 
öffnungen des Blattes treten die Konidien- 
& N träger hervor, an denen sich eine große 

Zahl von Konidien befindet. Diese sind 

in der Mehrzahl ellipsoidisch, oft aber auch 
mehr oval oder kugelig, vielfach auch 

© | © schwach gekriimmt. Die Membran der 











Sporen ist glatt und aus Exo- und Endo- 
spor zusammengesetzt. Im Inneren befinden 
Abb. 1. In der Mitte: Konidien- sich lichtbrechende Oltropfen. Es werden 
nz Sin einzellige, kugelige und 1—4teilige, + ellip- 
Links und rechts davon: ver- soidische Konidien gebildet, auch am selben 
one ae en. Konidienträger. Wie SPANGLER (1924) fest- 

stellte, gehen aus jeder dieser Sporensorten 
wieder Myzel und Konidiophoren mit sämtlichen Sporentypen hervor. 
Die Größe der Sporen ist variabel; für die Länge gibt HaspER 12—27 u, 
für die Breite 6—9 « an. Die Konidien bilden auf den Tomatenblattern 
braune Lager, die vielfach — wohl durch alkalische Einwirkung — eine 
mehr ins Violette spielende Färbung annehmen. Auf künstlichen Sub- 
straten sind sie rosa. 


Cladosporium fulvum läßt sich unschwer auf den verschiedensten 
künstlichen Substraten kultivieren und zur Konidienproduktion bringen. 
SPANGLER (1924) zog den Pilz auf feuchtem Filtrierpapier, Maismehl, 
abgeschnittenen Mais- und Tomatenblättern usw. Cladosporium fulvum 
bietet also durchaus den Eindruck eines ausgesprochenen Saprophyten. 
Um so merkwürdiger ist die Tatsache, daß er als Parasit streng auf 
Solanum lycopersicum spezialisiert ist. Infektionen von Solanum tube- 
rosum, Solanum melongena und Solanum muricatum durch v. SENG- 
BUSCH (1932) miBlangen. Cook und WiLsoN (1914) fanden auf Ampelopsis 
tricuspidatum einen dem Cladosporium fulvum sehr ähnlichen Pilz. 
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L Verhalten auf festen Nährböden. 

Cladosporium fulvum konnte auf verschiedenen Agar-Nährböden leicht 
zum Keimen, Wachsen und Fruktifizieren gebracht werden. Als Ausgangs- 
kultur diente eine Schale mit BENECKE-Agar, die, mit der Schichtseite 
nach unten gehalten, durch Aufstäuben der Konidien von einem stark 
befallenen Blatt beimpft worden war. Nach einigen Tagen war der 
Agar dicht mit Kolonien des Pilzes besiedelt. Von dieser Rohkultur 
wurden mittels einer Platinnadel Konidien auf neue Schalen übergeimpft. 
Die Anzucht der Kulturen erfolgte im Thermostaten von 30°; später 
wurden sie dann bei Zimmertemperatur aufbewahrt. Im folgenden sei 
das Verhalten des Pilzes auf einigen Agar-Nährböden beschrieben (vgl. 
auch Tabelle 1). 

















Tabelle 1. 
Verhalten des Cladosporium fulvum auf verschiedenen Agar-Nährböden. 
1 1- 
Nährboden un l'on) 3.0 0 Sl 
BENECKE-Agar sehr gering blaßrosa außerordent- — 
lich gering 
Traubenzucker- kräftig rosa sehr dicht wenig 
Agar 
Tabakdekokt-Agar kräftig blaßrosa dicht — 
Bouillon-Agar sehr kräftig rosa sehr dicht | kräftig, an der 
Randzone 
Haferflocken-Agar | außerordent- rosa außerordent- kräftig, 
lich stark lich stark sehr dicht; 
koremium- 
artige 
Bildungen 
Agar mit außerordent- blaßrosa außerordent- wenig 
Blattdekokt von lich gering lich gering 
„Bonner Beste“ 
Agar mit Blatt- außerordent- blaßrosa außerordent- — 
dekokt von Solanum | lich gering lich gering 
racemigerum 
Zitronensäure- Agar keine Keimung der Sporen 





BENEcKE-Nähragar (1,5%ig). 

Myzelausbreitung und Konidienbildung sind außerordentlich gering; die blaß- 
rosa gefärbten Sporenlager liegen sehr verstreut. Die Bildung neuer Konidien 
ist nach 3—4 Tagen erfolgt. Da als einzige C- Quelle nur der Agar in Frage kommen 
kann, ist der ausgesprochene Kümmerwuchs verständlich. 

Traubenzucker-Agar (2%ig; 5% Zucker, 0,25% K,HPO,, 0,25% MgSO,). 

Nach 24 Stunden ist die Bildung von Myzel um die Impfstelle herum zu 
erkennen; nach 2 Tagen ist Konidienbildung erfolgt. Das Myzel breitet sich schnell 
aus. Die Konidienlager sind dicht und zuerst blaßrosa, später kräftig rosa. Die 
Kolonie wächst konzentrisch; an den Rändern verzweigt sie sich dendritenartig. 


27* 
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Tabakblätter- Agar (2%ig, mit Tabakblätter-Dekokt). 

Ähnliches Verhalten wie auf Traubenzucker-Agar. Die Sporenlager sind blaB- 
rosa und erreichen nicht dieselbe Dichte wie auf Zuckeragar. Das Myzelwachstum 
ist etwas geringer. 

Nährbouillon-Agar (3%ig). 

Myzelbildung ist nach 24 Stunden deutlich erkennbar. Nach 2 Tagen sind 
neue Konidien gebildet worden. Bemerkenswert ist die Bildung von Luftmyzel, 
das nur sehr wenig Konidienträger aufweist, stark verzweigt ist und sich 2—3 mm 
über das Substrat erhebt. 

a en (2%ig). 

Myzel und Konidien werden in außerordentliche Üppigkeit entwickelt. Nach 
10—14 Tagen ist eine Agarplatte von 9 cm Durchmesser von einer kleinen, 2—3 qmm 
umfassenden Impfstelle aus vollständig zugewuchert und von einem sehr dichten, 
kräftig rosa gefärbten Teppich von Konidienlagern bedeckt. Später erheben sich 
dann über dem Konidienpolster große, kugelförmige oder 
flacher ausgebreitete Büsche von weißem Luftmyzel. Außer- 
dem bilden sich in großer Zahl trichter-, röhren- oder schüssel- 
. förmige Gebilde (Abb. 2), die aus einem dichten Geflecht von 
pe oe = Hyphen mit Konidien aufgebaut sind und als koremiumartige 
vom einer Mane .  Bildungen aufgefaBt werden können. Sie sind 1—2 mm hoch, 
flockenagar - Kul- 0,5—2,5 mm breit und stehen auf einem kleinen ,,Sockel‘ zu 
tur. — etwa mehreren vereint. — Das Substrat wird unter der Einwirkung 

at des Pilzes dunkelbraun verfärbt. 

Elattdekokt der Tomatensorte „Bonner Beste‘‘ (pro Gramm Blattmasse 75 cem 
Wasser) mit 2% Agar. 

Das Myzelwachstum ist auBerordentlich gering, ebenso die Konidienbildung. 
Zuweilen tritt Luftmyzel auf. 

Blatidekokt von Solanum racemigerum (pro Gramm Blattmasse 75 com Wasser) 
mit 2% Agar. 

Die Sporen keimen, aber das Myzel breitet sich nur sehr wenig um die Impfstelle 
herum aus. Auch die Konidienbildung ist minimal. 

Zitronensäure-Agar (2% ig; 2% Zitronensäure, 0,5% K,HPO,, 0,5% MgSO,). 

Es erfolgt keine Keimung der Sporen. 





II. Sporenkeimung und Gestalt der Keimsehläuche in flüssigen Substraten. 
Technik. 

Die Kultur in flüssigen Substraten erfolgte in Blockschälchen oder 
in kleinen zylindrischen Schalen, in die 5—10 ccm der Flüssigkeit hinein- 
gegeben wurden. Auf die Flüssigkeit wurden dann von Traubenzucker- 
oder Haferflocken-Agar Konidien geimpft, die meist vorher zur besseren 
Ausbreitung in Wasser verteilt worden waren. Die Sporen schwimmen 
auf der Flüssigkeit, und das Schälchen kann direkt unter dem Mikroskop 
betrachtet werden. Die Schälchen wurden meist mit einem Glasscheibchen 
bedeckt; auf diese Weise konnten die Kulturen bis zu teilweise recht 
ansehnlichen Myzelrasen und zur Bildung neuer Konidien gebracht 
werden. Zur genaueren Untersuchung und zum Zeichnen wurden Objekt- 
trägerpräparate hergestellt. Infolge der bequemen Kultur in den Schäl- 
chen wurde auf Hängetropfenkulturen, mit denen anfangs gearbeitet 
wurde, ganz verzichtet. 


und iiber die Widerstandsfahigkeit von Solanum racemigerum. 411 


Keimungsbedingungen. 

Hasrer (1925) gibt als optimale Keimungstemperatur 20—26,5° an. 
In meinen Versuchen erwies sie sich für Agarkulturen als höher und bei 
28—329 liegend. An den Kulturen in flüssigen Medien wurden Beobach- 
tungen über den Einfluß der Temperatur auf die Sporenkeimung nicht 
angestellt, da andere Fragen im Vordergrund standen. Es sei lediglich 
bemerkt, daß die Schälchenkulturen stets bei Zimmertemperatur gehalten 
wurden, die durchschnittlich 20—21° betrug. Als früheste Zeit, in der 
Keimung erfolgen kann, gibt HASPER (1925) 31/, Stunden an. SPANGLER 
(1924) teilt mit, daß die Keimung in 4—24 Stunden eintreten kann und 
das Alter der Sporen maßgebend für die Zeit bis zum Keimungsbeginn 
sei. Diese Beobachtungen der beiden Autoren konnten 
bestätigt werden. Darüber hinaus wurden auch Be- 
ziehungen zwischen der Zeitdauer bis zum Keimbeginn 
und der Natur des Substrates festgestellt. Davon wird 
weiter unten berichtet werden. Da es unmöglich ist, 
bei größeren Versuchsreihen mit gleich alten Konidien 
zu arbeiten, wurden morphologische Einzelheiten stets 
erst nach Eintritt der maximalen Keimung festgestellt. 
— Ganz allgemein sei noch betont, daß fast alle 
Versuchsreihen in ein- oder mehrfacher Wiederholung FE RE 


angestellt wurden. ren von Cladosporium 

fulvum nach 17 Stun- 

den in Leit | 

Nicht aus Pflanzensubstanz hergestellte flüssige Substrate. ser. Keimschläuche 
Hasper (1925) stellte fest, daß sich die Sporen mir, eo 


von Cladosporium fulvum in sterilem, in destilliertem 

und in Leitungswasser zum Keimen bringen lassen und dabei einen oder 
zwei Keimschläuche austreiben. Die Reservestoffe der Spore reichen zur 
Keimung und Hyphenbildung aus. Auch in 3-, 5- und 10%iger Trauben- 
zuckerlösung waren Keimung und Wachstum sehr gut. Diese Befunde 
von HasPER wurden bestätigt und erweitert. Im folgenden sei das 
Wichtigste über die Kultur von Cladosporium in einigen nichtpflanzlichen 
flüssigen Substraten mitgeteilt. Verwendet wurden Wasser, BENECKE- 
Nährlösung, Traubenzuckerlösung, Nährbouillon, menschlicher Harn. 





Wasser. 

In Regenwasser, destilliertem (sterilem und nicht sterilisiertem) und Leitungs- 
wasser erfolgt gute Keimung. Die Keimschläuche werden sehr lang, sind schmal 
und wenig verzweigt (Abb. 3). Nach 48—56 Stunden ist die Bildung eines Myzel- 
räschens gerade erkennbar. Nach 5 Tagen sind neue Konidien gebildet worden, 
jedoch in relativ geringer Anzahl. Es wird Luftmyzel ausgebildet. 

Der Typus der Hyphengestalt von Cladosporium fulvum in Wasser- 
kultur ist charakteristisch für die Gestalt der Keimschläuche in einer 
großen Gruppe von nichtpflanzlichen und pflanzlichen Substraten. Er 
sei abgekürzt als „W-Typus‘“ bezeichnet (vgl. Abb. 3 und 6). 


Planta Bd. 20. 27b 
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BENEcKE-Nährlösung. 

Die Sporen keimen gut, und es werden sehr lange, schmale, etwas stärker 
verzweigte Hyphen vom W-Typus gebildet (Abb.6). Nach 48 Stunden ist die 
Bildung eines Myzelrasens deutlich erkennbar; nach 5 Tagen sind starke Hyphen- 
verzweigung und reichliche Konidienbildung festzustellen. 

Traubenzuckerlösung. 

In 3- und 5%igen Traubenzuckerlösungen erfolgt gute Keimung. Die Keim- 
schläuche sind sehr lange, schmale, wenig verzweigte Fäden vom W-Typus. Die 
Bildung eines Myzelrasens ist nach 48 Stunden deutlich erkennbar. Nach 5 Tagen 
ist sehr reiche Konidienbildung festzustellen. 

Nährbouillon. . 

Die Sporenkeimung ist sehr gut. Die Keimschläuche sind lang, schmal und 
wenig verzweigt, besitzen also deutlichen W-Charakter. Schon nach 36 Stunden 





Abb. 5. 

Abb. 4. Gekeimte Sporen von Cladosporium fulvum nach 20 Stunden in Blattdekokt von 

„Bonner Beste“ (für je 1 Gramm Blattmasse 75ccm Wasser). Keimschläuche vom BB-Typus. 

Abb. 5. Sporen von Cladosporium fulvum nach 20 Stunden in Blattdekokt von Solanum 
racemigerum (für je 1 Gramm Blattmasse 75 ccm Wasser). Vergr. etwa 140x. 


ist ein außerordentlich dichter Myzelrasen aus stark verzweigten Hyphen vorhanden, 
und nach 48 Stunden bereits sind Konidien gebildet worden. 


Menschlicher Harn. 

Die Sporen keimen zu nicht sehr langen, etwas dickeren, kaum verzweigten 
Keimschläuchen aus. Nach 36 Stunden ist ein außerordentlich üppiges, dichtes 
Myzel mit reichlichem Konidienbesatz vorhanden. 


Keimmedien aus Tomaten. 

Es wurden dann aus verschiedenen Organen von für Cladosporium 
fulvum anfälligen und gegen den Pilz widerstandsfähigen Pflanzen 
Preßsäfte, Auszüge und Dekokte hergestellt und das Verhalten der 
Konidien auf diesen Substraten geprüft. Die Keimversuche, über deren 
Ergebnisse Tabelle 2 eine allgemeine Übersicht gibt, wurden in erster 
Linie mit der anfälligen Tomatensorte „Bonner Beste‘ und anfälligen 
F,-Pflanzen aus Kreuzungen anfälliger Sorten mit Solanum racemigerum, 
sowie mit Solanum racemigerum und widerstandsfähigen F,-Pflanzen 
angestellt. 

Zunächst sei das Verhalten des Pilzes in Blattdekokten besprochen. 
Als „Normaldekokt‘‘ wurde eine 3 Min. im Sieden gehaltene Abkochung 
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gewählt, in der auf je 1g Blattmasse 50 ccm Wasser kamen. Es wurde 
durchgehend und immer wieder festgestellt, daB die Sporen im Dekokt 
der anfälligen Sorte „Bonner Beste“ keimen (Abb. 4), daß dagegen in 
Dekokten aus Blättern des widerstandsfähigen Solanum racemigerum 
die Keimung der Sporen auch nach langer Wartezeit (bis zu 3 Tagen) 
ausbleibt (Abb. 5). Ganz entsprechende Verhältnisse liegen bei Blatt- 
dekokten aus anfälligen und widerstandsfähigen F,-Pflanzen vor. Die 
Widerstandsfähigkeit von Solanum racemigerum geht also parallel mit 
einem die Keimung der Cladosporium-Konidien verhindernden Prinzip 
im Blattdekokt. Auf Racemigerum-Blattdekokt-Agar keimen die Sporen, 
wie oben (S. 410) mitgeteilt wurde; das Wachstum ist allerdings minimal. 
Zur Erklärung dieser Tatsache muB angenommen werden, daB auf 
chemisch nicht bekannte Weise die hemmende Wirkung des Dekoktes 
in Verbindung mit Agar nicht zur Wirkung kommt. Auf reinem Agar 
keimen die Sporen, wie auch HAsPER feststellte, und es ist möglich, 
daß der Kümmerwuchs des Pilzes auf einem Kompromiß zwischen den 
entgegengesetzten Einflüssen von Agar und Blattdekokt beruht. 

Die Keimschläuche im Blattdekokt von ‚Bonner Beste‘ unter- 
scheiden sich in ihrer morphologischen Ausbildung wesentlich von den 
bisher beschriebenen Hyphen des W-Typus. Der auffälligste Unterschied 
besteht in einer ,,knorrigen“‘ Ausbildung der Zellwände, die dem Myzel 
eine geweihförmige Gestalt verschafft (Abb.7). Außerdem werden die 
Hyphen bei weitem nicht so lang wie die des W-Typus. Die Verzweigung 
ist viel stärker und kommt in gleichwertigen Seitenästen und Ästchen 
zweiter Ordnung zum Ausdruck. Sie beginnt im Gegensatz zum Ver- 
zweigungsmodus des W-Typus vielfach sehr früh, oft schon kurz nach 
dem Austreiben des Keimschlauches. Auch die Zahl der Keimschläuche 
kann höher als beim W-Typus sein; zuweilen wurde das Austreiben von 
vier Keimschläuchen aus einer Spore beobachtet. 

Dieser Typus der im Blattdekokt von „Bonner Beste“ zuerst beobach- 
teten Hyphengestalt sei abgekürzt als „BB-Typus‘‘ bezeichnet. 

Keimung der Sporen und dieselbe Ausbildung der Keimschläuche 
wie im Blattdekokt — ,,BB-Typus“ — wurden auch im Preßsaft von 
Blättern anfälliger Tomaten festgestellt, weiter im kalten wässerigen 
Auszug aus kleingeschnittenen Blättern und im Dekokt aus stark von 
Cladosporium befallenen und deformierten Teilen der Blätter. In Ab- 
kochungen aus an der Luft getrockneten Blättern keimten die Sporen 
nicht. Vielleicht liegt hier eine giftige Wirkung von Stoffen vor, die 
während der Trocknung entstehen. 

In Agar mit Blattdekokt von „Bonner Beste“ haben die Hyphen 
eine nach dem W-Typus hinneigende BB-Gestalt. Hier muß wohl wieder 
eine Mitwirkung des Agars selbst angenommen werden. 

Wie im Blattdekokt, so konnte auch im Preßsaft von Blättern des 
Solanum racemigerum und von widerstandsfähigen F,-Pflanzen niemals 
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Keimung der Sporen festgestellt werden. Dagegen erfolgte Keimung 
in kalten Auszügen kleingeschnittener Blätter, und zwar trat hier die 
für die anfälligen Pflanzen charakteristische BB-Form der Hyphen auf. 

Auch von einigen anderen Tomatensorten wurden Blattdekokte in 
derselben Konzentration wie von „Bonner Beste“ hergestellt, und zwar 
von „Kirschförmige Gelbe“, ,,Pflaumenférmige Gelbe‘. „Dänische Ex- 
port‘: und „Essex Wonder“. In Blattdekokten von ,,Pflaumenférmige 
Gelbe‘ und „Dänische Export“ (Abb. 8) keimten die Sporen zu ganz 


Abb. 7. 


Abb. 8. Abb. 9. 


Abb. 6—9. Gekeimte Sporen nach 17 Stunden. Abb. 6. In BENECKE- 

Nährlösung. Abb. 7—9. In Blattdekokten (für je 1 Gramm Blattmasse 

50 ccm Wasser) von ,,Bonner Beste“ (Abb.7), ,,Dänische Export“ 
(Abb. 8), ,,Essex Wonder‘ (Abb. 9). Vergr. 330 x. 





Abb. 6. 


typischen BB-Hyphen aus; in „Kirschförmige Gelbe“ wurden diese 
etwas länger. Im Blattdekokt von „Essex Wonder“ war die BB-Form 
der Keimschlauche weniger stark oder nur in den Anfangsstadien 
ausgeprägt; der spätere Zuwachs war zuweilen fast von reiner W-Form 
(Abb. 9). 

Im Preßsaft und in Dekokten aus Stengeln von ‚Bonner Beste“ 
traten Hyphen vom BB-Typus auf. Im Preßsaft von Stengeln des 
Solanum racemigerum erfolgte keine Keimung, dagegen keimten die 
Sporen ganz schwach in Stengeldekokten, und zwar in der BB-Form. 

Wurzeldekokte von Solanum racemigerum besitzen keine keimung- 
hemmende Wirkung auf die Konidien von Cladosporium. Die Sporen 
keimen hier ebensogut wie im Wurzeldekokt von anfälligen Tomaten; 
in beiden Fällen werden Hyphen des BB-Typus gebildet. 
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In Dekokten aus un- Tabelle 2. Sporenkeimung und Gestalt der 
reifen Früchten sowohl Keimschläuche in aus anfälligen Tomaten 
de : und aus Solanum racemigerum oder widerstands- 
von anfälligen Pflanzen fähigen F,-Pflanzen hergestellten 
wie von Solanum racemi- Substraten. 
vn keimten die Spo- + Keimung, (+) wenig Keimung, — keine Keimung. 
ren nicht. Merkwürdiger- 





Keimung und Hyphengestalt 





weise trat dagegen im nach 24 Stunden 
Preßsaft aus dem Frucht- Anfällige | Widerstands- 
fleisch und auch der Pflanzen |fähigePflanzen 





Fruchtwandvon ‚Bonner Blatt 


Beste“ und von Solanum Preisslt : . 02 . 
racemigerum Auskeimen ee a Dékokil 


++++ 
| tx tx tx tr 
oo be ed 


der Sporen zu Hyphen Kalter Auszug . . . + BB 
des W-Typus ein. Im Getrocknet, Dekokt . A: 
Blätter und Stengel 
Dekokt von mittelreifen Ratan Mice. ! + BB (+) BB 
Früchten anfälliger To- 
: é Stengel 

maten keimten die Spo- OS ee + BB (+) BB 
ren; die Hyphen besaBen PTE... . +. « + BB ott 

‘ . Wurzel 
BB- Gestalt. Auch in ee ee + BB + BB 


Abkochungen von halb- 3, cht. unreif 
reifen, gelblichrot gefarb- Proflanfh.: —.i. +... +W(2)| +W(?!) 
ten Früchten von Sola- Dekokt ...... m 7 
num racemigerum trieben "has... + BB + BB 
die Konidien zu Keim- ht reif 
schläuchen von ausge- PreBsaft . . . . . . +W +W 
prägtem BB-Typus aus. Deko: © zu own +W +W 
Preßsäfte und Dekokte 

aus reifen Früchten veranlaßten die Sporen zur Bildung typischer 
W-Hyphen, bei anfälligen Tomaten ebenso wie bei Solanum racemigerum. 








Keimmedien aus anderen Solanaceen. 

Kulturkartoffeln (Solanum tuberosum s. str.). 

Von Blättern, Knollen und jungen Keimlingen aus Knollen wurden 
Dekokte bzw. Auszüge hergestellt und das Verhalten der Cladosporium- 
Konidien in diesen Medien beobachtet. Im Blattdekokt erfolgte Keimung. 
Die Keimschläuche besaßen BB-Gestalt (Abb. 10), wurden aber länger 
als die BB-Hyphen in einem Blattdekokt von ,,Bonner Beste“ aus der 
gleichen Blatt- und Wassermenge. Im Dekokt aus einem jungen Knollen- 
keim trat erst nach 24 Stunden geringe Keimung ein. Die Keimschläuche 
blieben sehr kurz und besaßen ausgesprochene BB-Gestalt. In Dekokten 
aus dem Fleisch von Knollen keimten die Sporen zu langen Hyphen 
vom W-Typus aus (Abb. 11), ebenso in kalten Auszügen aus Knollen- 
fleisch. Auch in Abkochungen aus Schalen mit möglichst wenig Fleisch 
besaßen die Keimschläuche W-Gestalt. Eine allgemeine Übersicht, auch 
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über das Verhalten von Cladosporium in Dekokten aus den Blattern 
einiger anderer Vertreter der Gattung Solanum, gibt Tabelle 3. 
Wild wachsende Tuberarier. 
Zu Keimproben wurden Blattdekokte verwendet von Solanum 
demissum, Solanum chacoense, Solanum neo-Weberbaueri und Solanum 


Abb. 11. 


Abb. 10. 
Abb. 10 —11. Gleich alte Keimungsstadien (17 Stunden) in Blattdekokt (Abb. 10) und in 
Knollendekokt (Abb. 11) von Solanum tuberosum. 


Vergr. 230 x. 


Wittmackii. In den Dekokten der beiden letzten Arten erfolgte erst nach 
22—24 Stunden Keimung, und zwar sehr wenig und mit Keimschläuchen 
des BB-Typus. In den Blattdekokten von Solanum demissum und Sola- 


Tabelle 3. Sporenkeimung und Gestalt der 
Keimschlauche in Dekokten aus Kartoffeln 

und anderen Solaneen. 
+ Keimung, (+) wenig Keimung, — keine Keimung. 











24 Stunden 

Dekokte mit 50 com Wasser 

für je 1 g Pflanzensubstanz Kelmung re 
Solanum tuberosum s. str. 

Knolle, Fleisch . . . . . + W 

Knolle, Schale + Fleisch + W 

I NON Pr (+) BB 

es. Bris Ayal, + BB 
Solanum demissum 

Be sea mors > BB 
Solanum chacoense 

p er? 0 Nie + BB 
Solanum neo-Weberbaueri 

RS à (+) BB 
Solanum W ittmackii 

Es (+) BB 
Solanum muricatum 











num chacoense keimten 
die Konidien sehr gut, 
aber die Hyphen besaßen 
ebenfalls die knorrig-ver- 
zweigte BB-Gestalt. 


Solanum muricatum. 

In Dekokten aus Blät- 
tern dieser Solanee war 
die maximale Keimung 
schon nach 12—14 Stun- 
den erreicht. Die Keim- 
schläuche besaßen im 
Gegensatz zu den Be- 
funden bei den anderen 
Solanum - Arten einen 
ganz typischen W-Habi- 
tus. Auch inden Anfangs- 
stadien der Keimung zeig- 
ten sich keinerlei Anklän- 
ge an den BB-Charakter. 
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Nicotiana. 

Aus der Gattung Nicotiana wurden Blatter verwendet von Nicotiana 
tabacum (badischer und markischer Tabak) und von Nicotiana affinis. Im 
Preßsaft und im Dekokt aus Blättern von Nicotiana tabacum keimten die 
Sporen stets sehr gut; auch HASPER (1925) stellte dies für den Blattdekokt 
fest. Es werden lange, schmale Hyphen von ausgesprochenem W-Typus 
gebildet, die sich erst nach 48 Stunden etwas stärker verzweigt haben. 
Nach 2 Tagen ist ein deutlicher Myzelrasen zu erkennen, nach einem 
weiteren Tage sind meist schon Konidien vorhanden, die nach 5 Tagen 
einen dichten Rasen bilden. Abb. 19 (S. 430) zeigt den typischen 
W-Charakter eines Keimschlauches von Cladosporium in Tabakblatter- 
dekokt. 

In Abkochungen aus Blättern von Nicotiana affinis keimen die 
Konidien ausgezeichnet. Die Hyphen sind viel kiirzer und starker ver- 
zweigt als im Dekokt von Nicotiana tabacum. Es sind leichte Anklänge 
zum „knorrigen“ Typus vorhanden, ohne daß man diese Hyphengestalt 
(die übrigens ganz ähnlich auch in stark konzentrierten Dekokten von 
Nicotiana tabacum auftritt) als Mittelform zwischen W- und BB- Typus 
bezeichnen könnte. 


Tabelle 4. Sporenkeimung und Gestalt der Keimschläuche in 
Blattdekokten von Vertretern verschiedener Pflanzenfamilien. 





24 Stunden 
Keimung |Hyphengestalt 





Dekokte mit 50 com Wasser für je 1 g Blattsubstanz 





Sazifraga sarmentosa (Sazxifragaceae) . . . . . . . 
Hibiscus rosa-sinensis (Malvaceae) . . . . . . . . 
Pelargonium zonale (Geraniaceae) . . . . . . . . 
Antirrhinum majus (Scrophulariaceae) . . . . . . 
Helianthus doronicoides (Compositae) . . . . . . . 
Asparagus Sprengeri (Liliaceae) . . . . . . . . . 
Tradescantia viridis (Commelinaceae) . . . . . . . 








+++++++ 
EEE 


Keimmedien aus Vertretern einiger anderer Familien. 

Von Vertretern einiger Familien der Mono- und Dikotyledonen wurden 
Blattdekokte hergestellt und deren Einfluß auf Sporenkeimung und 
Hyphengestalt von Cladosporium fulvum festgestellt. Die winterliche 
Jahreszeit erlaubte nur eine sehr beschränkte Auswahl von im Gewächs- 
haus vorhandenen Pflanzen. Wie aus Tabelle 4 hervorgeht, keimten die 
Sporen in allen Dekokten, und stets wurden Hyphen des W-Typus 
ausgebildet. 

II. Solanin als formativer Faktor. 

Im vorangehenden Abschnitt wurde gezeigt, daß in bezug auf die 
morphologische Ausbildung der Hyphen von Cladosporium fulvum in aus 
pflanzlicher Substanz hergestellten Keimmedien zwei Gruppen zu 
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unterscheiden sind: der W-Typus und der BB-Typus. Die BB-Form ist 

hauptsächlich beschränkt auf Blattdekokte und Preßsäfte aus Blättern, 

Stengeln und Wurzeln von Kulturtomaten und aus oberirdischen Teilen 

von Solanum tuberosum und Wildformen der Kartoffel. Da bekannt ist, 

daß in Blättern und Stengeln der Tomate und der Kartoffel das Gluco- 

alkaloid Solanin enthalten ist, lag die Vermutung nahe, 

die Anwesenheit dieses Stoffes mit der charakteristischen 

Hyphenform des BB-Typus in Verbindung zu bringen. 

Zur Klärung dieser Frage wurden Zusätze von 

käuflichem Solanin! in verschiedener Dosierung zu 

einigen flüssigen Substraten gemacht und Sporen- 

keimung und Hyphengestalt untersucht. Dabei zeigte 

sich, daß Solanin, in 0,06- und 0,01%iger Lösung 

im Verhältnis 1:1 mit den verschiedenen pflanzlichen 

und nichtpflanzlichen Keimmedien gemischt, die Kei- 

mung der Sporen verhindert. Dagegen reichte der 

Zusatz einer etwa 0,002%igen Solaninlösung im Ver- 

hältnis 1:1 nicht bei allen Keimmedien zur vollstandi- 

gen Unterbindung der Keimung aus. In Wasser trat 

gar keine Sporenkeimung ein, in BENECKE-Lüsung war 

I. 2 nach 20 Stunden wenig, nach 38 ungefähr die Hälfte 

QE ‚ne Fine der Konidien gekeimt. Beim Blattdekokt von Nicotiana 

Nährlösung mit tabacum und Nicotiana affinis wurde die Keimung um 

wir — nn 3—4 Stunden verzögert, während in „Bonner Beste“ 

Vergr. 330 x. und in Nährbouillon bereits nach 12 Stunden reichliche 
Sporenkeimung eingetreten war. 

Die Gestalt der Keimschläuche in der mit Solanin versetzten BENECKE- 
Lösung war wesentlich verschieden von der in reiner BENECKE-Lésung. 
Die Hyphen waren kürzer, dicker, frühzeitig und viel stärker verzweigt 
und deutlich „knorrig“. Der Gesamteindruck ist der einer Mittelbildung 
zwischen BB- und W-Typus (Abb. 12). In den mit Solanin versetzten 
Blattdekokten von Nicotiana tabacum und von Nicotiana affinis wurden 
ganz typische BB-Hyphen ausgebildet. Im Blattdekokt von ‚Bonner 
Beste“ blieb die normale BB-Form erhalten. In mit Solanin versetzter 
Nährbouillon waren nach 12 Stunden die Sporen zu kurzen, dicken, 
frühzeitig verzweigten Keimschläuchen von deutlichem BB-Habitus 
ausgekeimt. Nach 20 Stunden jedoch waren die Hyphen viel länger als 
typische BB-Hyphen geworden, weitere Verzweigung trat nicht ein, 
und schließlich nach 38 Stunden waren die Hyphen zwar kürzer als in 
reiner Bouillon, zeigten aber nur noch sehr schwache Anklänge an den 
BB-Charakter. Es ist möglich, daß diese morphologische Umwandlung 
auf stoffliche Umsetzungen in dem mit Solanin versetzten Substrat 


1 Verwendet wurde reinstes, kristallisiertes Solanin (frei von Solanidin und 
amorphen Basen) von E. Merck-Darmstadt. 
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und Wechselwirkungen zwischen Substrat und Pilz zurückzuführen sind. 
Dafür spricht eine zunehmende Entfärbung des Substrates, die während 
der Beobachtungszeit festgestellt werden konnte. 

Nachdem erkannt worden war, daB Solanin in stärkeren Dosen 
keimunghemmend wirkt, in sehr schwachen dagegen (auBer in Wasser) 


das Auskeimen der Sporen 

zu Hyphen veranlaßt, die Tabelle5. Einfluß verschiedener Solanin- 
konzentrationen auf Sporenkeimung und 
Hyphengestalt in Tabakblätter-Dekokt. 


+ Keimung, (+) wenig Keimung, 


mehr oder weniger aus- 
geprägten BB-Charakter 





haben, wurden die Grenzen — keine Keimung. 

dieser beiden Wirkung- W = W-Typus der Hyphen, BB — BB-Typus, 
arten für drei verschieden bb = Übergangsformen. 

starke Solaninl ösungen fest- Vatthinans SET Koimung and Hiélioguian 
gelegt, die mit einer Tabak- ee, m nach 24 Stunden 





blätterabkochung von be- Dekokt (aufjeig| Solanin | Solanin | Solanin 
P = ’ com Wasser à ê i 
stimmter Konzentration in 9.01% 9.03% 0.06% 


verschiedenen Stufen ver- 














de | — ai ai 
diinnt wurden. Tabelle 5 1:3 — _ En 
zeigt, daß bei Zusatz schwa- : : À = — ( +) BB = 
cher Solaninlösungen die 1: 100 +BB | + bb | (+)BB 
Keimung der Sporen in einer 1 : 1000 +W + © Se ee 
niedrigeren Verdünnungs- - ; nl ++ £ 7 Là 4 


stufe auftreten kann als bei 

starken Solaninlösungen, wo der keimhemmende Einfluß des Alkaloids 
erst bei sehr starker Verdünnung mit Tabakblätter-Dekokt aufhört. Mit 
zunehmender Verdünnung ändert sich auch die morphologische Aus- 
bildung der Keimschläuche. In den schwächeren, nicht mehr keimung- 
hemmenden Verdünnungsstufen werden BB-Hyphen gebildet, in den 
starken ist der Einfluß des Solanins unwirksam geworden, und es 
werden W-Keimschläuche ausgetrieben. Zwischen beiden Typen treten 
aber bei Zusatz der 0,03- und 0,06%igen Solaninlösung in bestimmten 
Verdünnungsstufen Mittelbildungen in der Hyphengestalt auf. 

Tabelle 6 bringt die Ergebnisse von vergleichenden Keimproben, 
die den Einfluß abgestufter Solaninkonzentrationen bei Verdünnung 
mit verschiedenen Nährmedien in bezug auf Sporenkeimung und Hyphen- 
gestalt zeigen. Benutzt wurde hierfür eine 0,06%ige Solaninlösung. 
Im Blattdekokt von „Bonner Beste“ erfolgte Keimung der Sporen schon 
bei 10facher, in den anderen Keimmedien erst bei 100facher Verdünnung 
des Solanins. Bemerkenswert ist, daß in BENECKE-Lésung und in 
BENECKE-Tabakdekokt-Mischung überhaupt keine ganz ausgesprochenen 
BB-Hyphen auftreten wie bei Tabakblätter-Dekokt in derselben Ver- 
dünnungsstufe 100 : 1. In den Dekokten von ‚Bonner Beste“ und 
Kartoffeln treten Zwischenformen nicht auf. Diese Pflanzen enthalten 
an sich schon Solanin, und man müßte eigentlich annehmen, daß deshalb 
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Tabelle 6. Einflu8 verschiedener Solaninkonzentrationen auf 
Sporenkeimung und Hyphengestalt in einigen Keimmedien. 

+ Keimung, (+) wenig Keimung, — keine Keimung. 
W = W-Typus der Hyphen, BB = BB-Typus, bb = Mittelbildungen. 

















= Tabak- „Bonner | Kartoffel, 
erdännung einer ini blätter- ee Blatt. 5 
Lösung dekokt t 
medium im Verhältnis 
auf je 1g Blatter 50 cem Wasser 
a = — (+) BB — 
(+) bb + bb (+) BB + BB + BB 
L'wW +W + bb + BB | +BB 
+ W +W + W + BB + BB 
+ W +W +W + BB + BB 














der Eintritt der Sporenkeimung erst bei einer stärkeren Verdünnung 
als z. B. bei der solaninfreien BENEcKE-Lésung eintreten müßte. Aber 
vielleicht spielt hier der Einfluß kompensierend und keimungfördernd 
wirkender Stoffe mit hinein, die Tomaten und Kartoffeln eigen sind. 
Die Eigenschaft des Solanins, in stärkerer Konzentration keimung- 
hemmend zu wirken, in sehr schwacher Dosierung jedoch die Bildung 
von BB-Keimschläuchen zu veranlassen, kommt in einem gleichsinnigen 
Verhalten der Konidien in Dekokten aus Früchten anfälliger Tomaten 
und auch von Solanum racemigerum zum Ausdruck. Die grünen, unreifen 
Früchte enthalten relativ sehr viel Solanin, kurz vor der Reife ist der 
Solaningehalt nur noch außerordentlich gering, und reife Früchte ent- 
halten kein Solanin mehr. Sporenkeimung und Hyphengestalt in Dekokten 
aus unreifen, halbreifen und völlig ausgereiften Früchten zeigen den 
Abbau des Solanins während des Reifungsprozesses an (Tabelle 2). Im 
Dekokt aus unreifen Früchten (mit viel Solanin) keimen die Sporen 
überhaupt nicht, bei halbreifen (mit sehr geringen Mengen von Solanin) 
keimen die Sporen, und es werden BB-Hyphen gebildet. In Abkochungen 
aus reifen Früchten (die keine wirksamen Solaninmengen mehr ent- 
halten) besitzen die Keimschläuche W-Gestalt. 
Bei Zusatz von Solanin in Agar-Nährböden tritt ebenfalls mit erhöhter 
Solaninkonzentration eine starke Herabsetzung des Keimvermögens der 
Sporen ein. Gleichzeitig werden auch hier BB- und BB-ähnliche Hyphen- 
formen ausgebildet. Über die Einzelheiten unterrichtet Tabelle 7. 
Wenn Solanin in stärkerer Konzentration auf die Keimung der 
Sporen hemmend wirkt, so müssen sich verschieden abgestufte Mengen- 
verhältnisse von Blattmasse und Wasser in den Dekokten aus Blättern 
solaninhaltiger Pflanzen in gleicher Richtung bemerkbar machen. Es 
wurde so auch stets beobachtet, daß besonders in der meist verwendeten 
Abkochung mit 50 ccm Wasser für je 1 Gramm Blattmasse von „Bonner 
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Tabelle 7. Einflu8 verschiedener Solaninkonzentrationen auf Sporen- 
keimung, Myzelbildung und Hyphengestalt auf festen Nährböden. 


+ Keimung, (+) wenig Keimung, — keine Keimung, 
W = W-Typus, BB = BB-Typus der Hyphengestalt, bb — Mittelbildungen. 


Nährboden Solanin- | Keimung Myzelbildung Pen 




















Tabakblätter-Dekokt = + ig Ww 
pro Gramm Blattmasse ri + mittelstark, Luftmyzel BB 
50 com Wasser) +2% Agar | 0,01% + schwach, Luftmyzel BB 
0,03% + schwach, Luftmyzel BB 

0,06% En schwach, Luftmyzel BB 

BENECKE-Nährlösung — + sehr gering W 
+ 2% Agar Spur + noch geringer bb 

0,01% + noch geringer bb 

0,03% (+)  |außerordentlich gering BB 

0,06% — - u 


Beste“ und anfälligen F,-Pflanzen die Sporen viel später als in den 
anderen Keimmedien zu keimen beginnen. Tabelle 8 zeigt, daß in kon- 
zentrierteren Dekokten die Keimung in der gleichen Zeit viel 
weniger stark ist als in schwächeren Abkochungen. Im Preßsaft 
erfolgt ebenfalls nur wenig Keimung gegenüber schwächer konzen- 
trierten Dekokten in der gleichen Zeit. In bezug auf die Hyphen- 
gestalt machen sich schwächere Konzentrationen darin bemerkbar, 

daß die Keimschläuche länger werden, die Verzweigung weniger 
reichlich und die ,,Knorrig- 
keit‘ etwas geringer ausge- 
prägt ist. Der typische BB- 
Charakter bleibt aber noch 
= Dekokten = 200 com Abb. 13. Gekeimte Spore in einem schwächer 
Wasser für je 1 Gramm konzentrierten Blattdekokt von „Bonner Beste“ 


Blattmasse gewahrt (Abb. 13). (für je 1 He Ven m Wasser). 





Tabelle 8. Einfluß der Konzentration des Blattdekoktes von „Bonner 
Beste“ auf die Sporenkeimung und die Gestalt der Keimschläuche. 























cem Wasser 24 Stunden 
für je 1 g Blatt- Kelmmng 
masse in % Länge Verzweigung Gestalt 
20 etwa 5 kurz, gestaucht stark knorrig 
50 etwa 75 kurz, gestaucht stark knorrig 
100 + 95 L r stark knorrig 
200 + 95 relativ lang weniger stark | weniger knorrig 


Ist nun das in sehr geringen Mengen in den Tomaten- und Kartoffel- 
blättern vorhandene Solanin für die in Blattdekokten dieser Pflanzen 
auftretende BB-Form der Keimschläuche von Cladosporium fulvum 
verantwortlich, so darf diese charakteristische Gestalt bei Entfernung 























b 


1:10 1:100 Aqua dest. 


Abb. 14. Einfluß abgestufter Verdünnung des Blatt- 
dekoktes von ,,Bonner Beste“ (für je 1 Gramm 
Blattmasse 50 ccm Wasser) mit Aqua destillata auf 
die Gestalt der Keimschläuche. Etwas schematisiert. 


BB-Typus !. 
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oder chemischer Veränderung des Solanins nicht mehr gebildet werden. 
Es wurde daher versucht, das Solanin im Blattdekokt von ,,Bonner 


Beste“ durch Fällungsreak- 
tionen abzubinden. Schwer- 
metalisalze kamen hierfür 
wegen ihrer Giftigkeit nicht 
in Frage, so daß Gerb- 
säure (käufliches Tannin) ge- 
wählt wurde. Dieser Stoff fällt 
allerdings außer Alkaloiden, 
wie Solanin, auch noch andere 
Verbindungen. Im Blatt- 
dekokt von ‚Bonner Beste‘ 
entsteht bei Zusatz von wässe- 
riger Gerbsäurelösung ein 
weißlicher, voluminöser, kol- 
loidaler Niederschlag. Dieser 
Niederschlag konnte wegen 
seiner Kolloidnatur durch 
Filtrieren und wegen anderer 
technischer Schwierigkeiten 
durch Dialyse nicht entfernt 
werden. Daher wurden die 
Sporen direkt auf die den Nie- 
derschlag enthaltende Flüssig- 
keit übertragen und auf Voll- 
ständigkeit der Fällunggeach- 
tet sowie ein Überschuß an 
Gerbsäure vermieden, da 
diese die Keimung der Ko- 
nidien verhindert. Die Sporen 
waren nach 17 Stunden gut 
gekeimt. BB-Gestalt der 
Keimschläuche wurde nicht 
mehr beobachtet, sondern die 
Hyphen besaßen typischen 


W-Charakter, waren kräftig, ab und zu stärker verzweigt und zeigten nur 
manchmal in geringer Höckerbildung der Zellwände Anklänge an den 


! Die zur Fällung benötigte Menge Gerbsäurelösung betrug etwas weniger als 
die verwendete Menge an Blattdekokt. Die Verdünnung des Dekoktes mit dem 
Lösungswasser der Gerbsäure kann für das Auftreten des W-Typus der Keim- 
schläuche nicht verantwortlich gemacht werden, da (s. Abb. 14) bei Verdünnung 
des Dekoktes mit Wasser im Verhältnis 1:1 eine ganz andere Hyphenform auftritt, 
die noch ausgesprochenen BB-Charakter besitzt. 
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Es wurde gezeigt, daB bei abgestufter Verdiinnung von Solanin- 
lôsungen der Ubergang von der BB-Gestalt der Keimschläuche zum 
W-Typus über Mittelbildungen zwischen beiden Extremtypen geht. 
Dasselbe muß auch der Fall sein, wenn die „natürliche Solaninlésung* 
im Blattdekokt etwa von „Bonner Beste“ in zunehmenden Mengen- 
verhältnissen mit Wasser oder einem anderen Keimmedium des W-Typus 
verdünnt wird. Wie Abb. 14 erläutert, findet mit zunehmender Ver- 
dünnung des Tomatenblätter-Dekoktes ein ganz allmählicher Übergang 
vom BB- zum W-Typus der Keimschläuche statt. In der Verdünnung 1:1 
finden wir Hyphen, die noch alle BB-Charakteristika besitzen und wie 
sie in schwächer konzentrierten Dekokten von ‚Bonner Beste‘ vor- 
kommen. Die Stufe 1:2 weist etwa als „längere BB-Hyphen“ zu 
bezeichnende Bildungen auf. In der Verdünnung 1:5 sind Knorrigkeit 
und Verzweigungsintensität schon sehr gering; wir finden hier den Typus, 
der ungefähr den Mittelbildungen in Verdünnungen von Lösungen 
reinen Solanins gleichkommt. In der Verdünnungsstufe 1:10 sind 
die Hyphen noch relativ stark verzweigt, aber dünner und länger, und 
die Knorrigkeit ist fast völlig geschwunden. Bei 1:100 haben wir lange, 
wenig verzweigte, schmale Hyphen von schon fast reinem W-Charakter 
vor uns. In noch stärkeren Verdünnungen unterscheiden sich die 
Keimschläuche in nichts mehr von denen, die in reinem Wasser aus- 
gebildet werden. Ganz entsprechende Übergangsreihen der Hyphen- 
ausbildung wurden bei abgestuften Verdünnungen des Blattdekoktes 
von „Bonner Beste“ mit BENECcKE-Lösung und mit Tabakblätter- 


Dekokt beobachtet. 


Tabelle 9. Zusatz von Chemikalien zu einigen Substraten 
im Verhältnis 1:1. Einfluß auf Sporenkeimung und Hyphengestalt. 


++ Sehr gute Keimung, + gute Keimung, — keine Keimung. 








Solanum „Bonner 
BENECKE- "Bootes racemi Beste“, Tabak 
me | Boe’ | Same | Mumie | di 
dekokt | dekokt Dekokt ur; 
Kaliumjodid (10%). . — — > es es 
Mangansulfat (10%) .| ++ W | ++ BB — + ++W 
Zitronensäure (10%) . — — — — = 
Berberin (10%) — _ ai ie ans 
Nicotin (10%)... . — — dé Gi = 
Atropin (10%). . . . + W a ++ W a ++ W 
Saponin (10%) FIM ++ W ++ W ++ W ++ W 

















Es ist denkbar, daB auch andere Stoffe als Solanin eine ähnliche 
oder dieselbe Änderung der Hyphengestalt hervorrufen. Zur Klärung 
dieser Frage konnten natürlich nur Tastversuche gemacht werden. Durch 
Zusätze von anorganischen und organischen Verbindungen in einer 
bestimmten Konzentration wurde gleichzeitig deren Einfluß auf die 


Planta Bd. 20. 28 
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Keimung der Sporen ermittelt. Wie aus Tabelle 9 hervorgeht, tritt bei 
Zusatz 10%iger Lésungen von Kaliumjodid, Zitronensäure, Berberin 
und Nicotin (im Verhältnis 1:1) in allen verwendeten Medien keine 
Keimung ein. Das Schwermetallsalz MnSO, wirkt merkwiirdigerweise 
nicht durchweg giftig. Bei Solanum racemigerum unterbleibt, wie auch 
normalerweise, die Sporenkeimung. Im Dekokt aus unreifen Friichten 
von ,,Bonner Beste“ dagegen, wo unter normalen Verhältnissen hohe 
Solaninkonzentration die Keimung verhindert, wird der Einfluß des 
Solanins durch den Zusatz von MnSO, völlig aufgehoben; denn es tritt 
Keimung ein, und typische W-Hyphen werden gebildet. Atropin ver- 
hindert in den beiden Keimmedien aus „Bonner Beste“ die Keimung 
der Sporen, vermag dagegen die keimunghemmende Wirkung des Blatt- 
dekoktes von Solanum racemigerum aufzuheben. In gleicher Weise 
wirkt auch Saponin, das in allen Nährmedien außerordentlich starke 
Keimung hervorruft und dabei den Einfluß des Solanins in Blättern 
und Früchten von „Bonner Beste‘ unwirksam macht. Die Verdünnung 
mit dem Lösungswasser der zugesetzten Stoffe kann daran nicht schuld 
sein; denn Wasserverdünnung von 1: 1 hebt die Wirkung des Solanins 
nicht auf. 

Weiterhin wurde dann beobachtet, welche Wirkung sehr kleine 
Mengen von Alkaloiden auf Sporenkeimung und Hyphengestalt haben, 
und zwar wurde eine Volumeinheit einer 0,1%igen Alkaloidlösung mit 
100 Teilen Keimmedium verdünnt, also eine Konzentration hergestellt, 


Tabelle 10. Zusatz von Alkaloiden in sehr schwacher Dosierung. 
+ Keimung, — keine Keimung, 
BB = BB-Typus der Hyphen, W = W-Typus der Hyphen, w = sehr nach dem 
W-Typus hin abgewandelte BB-Hyphen. 
Sporenkeimung und Hyphengestalt nach 24 Stunden 
Solanin | Berberin |Chelidonin| Atropin Nicotin 











Leitungswasser . . . . . . — +W (+)W +W +W 
Tabak, Blattdekokts . . . .| + BB +W + W +W +W 
Solanum racemigerum, Blatt- 


ae alduecs wi 


dekokt _ — _ 
„Bonner Beste“, Blattdekokt| + BB + BB + w + w + BB 

















in der Solanin in Tabakblätter-Dekokt die Ausbildung von BB-Hyphen 
bewirkt. Tabelle 10 zeigt, daB in Racemigerum-Blattdekokt wie unter 
normalen Verhältnissen die Keimung ausbleibt, und daB die vier auBer 
Solanin verwendeten Alkaloide in Wasser und Tabakblätter-Dekokt die 
Keimung der Sporen nicht verhindern und die typische Hyphenform 
jeweils unverändert auftritt. BB-Hyphen werden hier nicht gebildet, 
dagegen wandeln aber Chelidonin und Atropin die BB-Form im Blatt- 
dekokt von ,,Bonner Beste“ nach dem W-Typus hin ab. 
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IV. Die keimunghemmende Wirkung des Blattdekoktes 
von Solanum racemigerum. 

Bei den Abkochungen von Blättern, Wurzeln usw. wurde im all- 
gemeinen eine gleichmaBig lange Kochzeit von 3 oder 5 Min. eingehalten. 
Für den Blattdekokt von ,,Bonner Beste“ konnte festgestcllt werden, 
daB bei gleichbleibender Konzentration des Dekoktes auch sehr lange 
Kochzeiten keinen Einfluß auf die Keimung der Sporen und die Gestalt 
der Keimschläuche haben. 


Tabelle 11. Einfluß längeren Kochens auf die keimung hemmende 
Wirkung des Blattdekoktes von Solanum racemigerum 
und widerstandsfähigen F,-Pflanzen. 


+ Keimung, (+) wenig Keimung, — keine Keimung. 














Keshianee Keimung nach Kochdauer Keimung nach 
in Minuten, 5 stunden|21 Stunden|40 Stunden} MrutenE 5 stunden|21 Stunden|40 Stunden 
3 ail = _ 15 (+) BB | (+) BB 
5 i we ur 20 — | + BB| + BB 
8 rh " pu 30 | +BB | + BB| + BB 




















Anders liegen die Verhältnisse bei Blattdekokten von Solanum 
racemigerum. Tabelle 11 zeigt die Wirkung einer jeweils verschiedenen 
Zeitdauer, in der ein Blattdekokt aus 5 g Blattmasse mit 250 com Wasser 
im Sieden gehalten wurde. Aus diesem mehrmals — auch mit widerstands- 
fähigen F,-Pflanzen — wiederholten Versuch geht hervor, daß die Fähig- 
keit, das Auskeimen der Konidien zu verhindern, in dem Dekokt bei 
Erhitzen auf 100° während einer Zeit von 15—20 Min. verlorengeht. 
Auch schwächer und stärker konzentrierte Dekokte reagieren in der- 
selben Weise. Wird angenommen, daß die keimunghindernde Wirkung 
des Racemigerum-Dekoktes auf der Anwesenheit einer fungicid wirkenden 
Substanz oder mehrerer solcher Stoffe beruht, so wird das Versuchs- 
ergebnis dahin zu deuten sein, daß längere Kochzeiten dieses stoffliche, 
keimhindernde Prinzip vernichten. 

Die Keimschläuche der in solchen durch längeres Kochen veränderten 
Dekokten gekeimten Sporen unterscheiden sich nun in nichts von denen, 
wie sie im Blattdekokt von „Bonner Beste“ auftreten. 

Das gestaltbildende Prinzip in den Abkochungen aus anfälligen Tomaten 
ist also auch in den Blättern von Solanum racemigerum vorhanden, und 
auch hier muß als solches wieder Solanin angenommen werden. Dieser 
Stoff kann also nicht durch längeres Kochen unwirksam gemacht werden. 
Dafür sprechen der negative Erfolg langer Kochzeiten beim Dekokt 
von „Bonner Beste“, sowie auch Parallelversuche mit reinem Solanin. 

Ebenso wie bei anfälligen Tomaten keimen auch in kalten wässerigen 
Extrakten klein geschnittener Blätter von Solanum racemigerum die 

28* 
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Sporen von Cladosporium zu Keimschläuchen von typischer BB-Gestalt 
aus. Das beweist wieder, daB Solanin in den Blattern von Solanum 
racemigerum vorhanden ist und in Spuren, die ja fiir die Ausbildung des 
BB-Typus geniigen, herausgelést wurde, ferner, daB der (oder die) 
keimunghindernden Stoffe nicht extrahiert wurden. 

Auch im Blattdekokt von Solanum racemigerum erzeugt Gerbsäure 
einen weiBlichen, kolloidalen Niederschlag. Er ist aber — bei gleicher 
Konzentration von Dekokt und Fällungsmittel — viel schwächer als im 
Dekokt von „Bonner Beste‘. Nach der Fällung mit Gerbsäure tritt 
im Gegensatz zum unveränderten Dekokt von Solanum racemigerum 
Keimung der Konidien ein, und zwar werden kräftige W-Hyphen ge- 
bildet. Aus diesem Befund muß geschlossen werden, daß außer der 
Fällung des Solanins auch eine chemische Veränderung oder Ausfällung 
der keimungverhindernden Substanz von Solanum racemigerum ein- 
getreten ist. 

Um zu prüfen, wie weit die keimunghemmende Wirkung des Racemi- 
gerum-Dekoktes in Verbindung mit verschiedenen Keimmedien reicht, 
wurden Verdünnungsversuche angestellt, über deren Art und Ergeb- 
nisse in Tabelle 12 berichtet wird. Es zeigt sich, daß die niederste Ver- 
dünnungsstufe, bei der Keimung eintreten kann, bei den einzelnen Keim- 
medien verschieden ist. Bei Wasser und BENEcKE-Lösung tritt in den 


Tabelle 12. Einfluß der stufenweisen Verdünnung des Blattdekoktes 
von Solanum racemigerum mit verschiedenen Keimmedien auf Sporen- 
keimung und Hyphengestalt. 

— Keine Keimung, W für das betreffende Keimmedium charakteristischer W-Typus 
der Hyphengestalt. 

BB = BB-Typus, bb = Mittelbildungen. 





Verdünnung des Blattdekoktes von Solanum roremigerumn, 
Keimmedium (für je 1 g Blattmasse 50 com Wasser) mit ver Ke 
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nicht mehr keimunghindernd wirkenden Verdünnungsstufen typische 
W-Gestalt der Hyphen, beim Blattdekokt von ‚Bonner Beste“ die 
charakteristische BB-Form auf. In den Blattdekokten der beiden 
Nicotiana-Arten tritt schon bei geringer Verdünnung Keimung ein, 
und zwar werden überraschenderweise BB-Hyphen ausgebildet. Mit 
zunehmender Verdünnung treten dann erst Übergangstypen auf, ehe die 
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Tabelle 13. Einfluß der Konzentration des Blattdekoktes von „Bonner 
Beste“ auf die keimunghemmende Wirkung des Blattdekoktes von 
Solanum racemigerum. 


+ Keimung, (+) wenig Keimung, — keine Keimung. 














Cie Bite | Verdiinnung des Blattdekoktes von Solanum racemigerum (fir je 1 g Blatt- 
masses von masse 50 ccm Wasser) mit Blattdekokt von ,,Bonner Beste‘‘. 
Beste‘ 1 3 5 10 20 50 100 | 1000 x 

20 — — a ene (+) + + + 
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100 — -- — + + + + + + 
200 _ u — + + + + + F 














für das betreffende Keimmedium charak- 
teristische Hyphengestalt erscheint. Hier 
muB sich also der Solaningehalt des Race- 
migerum-Dekoktes bemerkbar machen 
(vgl. Abb. 15). 

Um AufschluB über den EinfluB der 
Konzentration eines Keimmediums auf 
die keimhindernde Wirksamkeit des Blatt- 
dekoktes von Solanum racemigerum zu 
erhalten, wurde dieser mit verschieden 
stark konzentrierten Abkochungen aus 
Blättern von ,,Bonner Beste“ in abge- 
stuften Mengenverhältnissen verdünnt. 
Wie aus Tabelle 13 hervorgeht, tritt bei 
höheren Konzentrationen des Dekoktes 
von ,,Bonner Beste“ die Keimung erst 
bei stärkerer Verdiinnung mit Racemi- 
gerum ein als bei niedrigen Konzen- 
trationen. 


V. Der Einflu8 des Nacheinanderwirkens 
zweier verschiedener Substrate auf Sporen- 
keimung und Hyphengestalt. 

In den Verdiinnungsversuchen mit 
verschiedenen Dekokten wurde der Ein- 
fluB zweier zeitlich nebeneinander wir- 
kender Substrate auf die Keimung der 
Sporen und die Gestalt der Keimschläuche 
studiert. Es wurden nun weiterhin Ver- 
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1:5 
Abb. 15. Auftreten des BB-Typus der 
Keimschläuche und von Zwischen- 
formen bei der Verdünnung des Blatt- 
dekokten von Solanum racemigerum 


mit Tabakblätter-Dekokt. 
17 Stunden. Vergr. 330 x. 


suche angestellt, die die Beeinflussung von Sporenkeimung und Hyphen- 
gestalt durch zwei zeitlich nacheinander wirkende Keimmedien zeigen 
sollten, bei denen also die Sporen nach Ablauf einer bestimmten Zeit 
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von dem einen in das andere Substrat iibertragen wurden. Zu diesen 
Untersuchungen wurden die Blattdekokte von Solanum racemigerum 
(auf je 1 Gramm Blattmasse 50 ccm Wasser), „Bonner Beste“ (auf 
je 1 Gramm Blattmasse 100 ccm Wasser) und Tabak (auf je 1 Gramm 
Blattmasse 50 com Wasser) verwendet, die in ihrer EinfluBnahme 

auf Sporenkeimung und 


Einfluß des Nacheinanderwirkens zweier | Hyphengestalt unter- 
Blattdekokte auf die Länge der Hyphen schiedlichen Kategorien 
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Tabelle 14. Die erste Versuchs- 
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Tabelle 15. darin ebenfalls 12 Stun- 
15 Stades den belassen. Zur Kon- 
Race- | „Bonner trolle dienten die 12- 


migerum | Beste“ und 24stündige alleinige 

he 104 Einwirkung beider Sub- 
+ 12 Stunden Racemigerum . =i 106 strate. Die Tabellen 14 
+ 12 Stunden,,Bonner Beste“ | 112 186 bis 16 erläutern den Ein- 








fluB des Nacheinander- 
wirkens zweier Substrate 

13 Stunden auf die Hyphenlänge 
Tabak | "nenne? (Durchschnitt aus je 30 
Messungen des Haupt- 


Tabelle 16. 

















+ 12 Stunden Tabak bo = astes) und erklaren gleich- 
+ 12Stunden „Bonner Beste“ 130 186 zeitig die Versuchsanstel- 


lung. 

Wie Tabelle 14 zeigt, erreichen die Keimschläuche der Konidien, 
die vorher 12 Stunden in Racemigerum-Dekokt waren, nach weiteren 
12 Stunden in Tabakblätter-Dekokt nur etwa die Hälfte der Länge der 
Keimschläuche aus Konidien, die 24 Stunden in Tabakblätter-Dekokt 
waren. Sie sind aber doch gegenüber nicht mit Racemigerum vorbehan- 
delten Sporen etwas im Vorteil. Ein ganz ähnliches Bild ergibt sich 
(vgl. Tabelle 15) bei 12stündiger Einwirkung von ,,Bonner Beste“ nach 
gleich langem Aufenthalt in Racemigerum-Dekokt. Wirken zuerst Tabak 
oder „Bonner Beste“ 12 Stunden hindurch ein und dann gleich lange 
Zeit Racemigerum, so ist eine außerordentlich starke Hemmung, ja fast 
völlige Einstellung des Hyphenwachstums festzustellen. Änderungen 
der qualitativen Formcharaktere der Hyphen waren in den eben mit- 
geteilten Versuchen nicht zu finden. 








mn TT 
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Weiter wurde dann das Nacheinanderwirken der Blattdekokte von 

Tabak und ,,Bonner Beste“ studiert. In ihrer Einwirkung auf die Hyphen- 
gestalt unterscheiden sich diese beiden Substrate in der Ausbildung 
einerseits des W-Typus, andererseits des BB-Typus der Keimschlauche. 
Diese beiden Typen unterscheiden sich wesent- 
lich auch in der Lange des Hauptastes: die 
BB-Form hat kürzere, die W-Form lange 
Hyphen. Dieser Unterschied beträgt in den 
vorliegenden Versuchen nach 12 Stunden 
durchschnittlich 24 u, nach 24 Stunden 132 u, 
(vgl. Tabelle 15). Der Zuwachs in der zweiten 
Hälfte der 24 Stunden ist also beim W-Typus 
stärker; beim BB-Typus ist nach den ersten 
12 Stunden das Spitzenwachstum auf Kosten 
erhöhter Seitenastbildung weniger stark. 
Werden Keimschläuche nach 12stündiger 
Einwirkung von Tabakblätter-Dekokt auf 
gleich lange Zeit in ,,Bonner Beste“ gebracht, 
so wird das Längenwachstum der Hauptäste 
fast ganz eingeschränkt und erreicht trotz 
des Vorsprunges durch den Aufenthalt in 
Tabakblätter-Dekokt noch nicht einmal den 
Wert der Keimschläuche von 24 Stunden lang 
nur in „Bonner Beste‘ gewesenen Konidien. 
Dafür aber ist die Gestalt der Hyphen deut- 
lich nach dem reich mit Seitenästen ver- 
sehenen BB-Typus hin verschoben. 

Gelangen umgekehrt die Keimschläuche 
nach 12stündiger Einwirkung von „Bonner 
Beste‘ 12 weitere Stunden in Tabakblätter- 11,16. Gekeimte Spore nach 
Dekokt, so erreichen ihre Hauptäste fast die 12stündigem Aufenthalt in Blatt- 
Länge wie bei 24stündiger alleiniger Wirk- gp gay ee 
samkeit von Tabak. Die Gestalt der Hyphen 12 Stunden Wachstum in Tabak- 
ist meist derart, daß der untere, ae Se See 
Teil fast reinen BB-Charakter, der obere und viel längere Abschnitt 
typische W-Gestalt besitzt (Abb. 16). 

Um die morphologische Umgestaltung der Hyphen unter dem Ein- 
fluB des veränderten Substrates genauer zu erfassen, wurden in einem 
weiteren Versuch die Konidien 17 Stunden in dem einen, darauf nur 
7 Stunden in dem anderen Nährmedium belassen. Dabei zeigte sich 
folgendes. Der Zuwachs nach 7 Stunden Aufenthalt in Tabakblätter- 
Dekokt bei Keimschläuchen aus Konidien, die 17 Stunden in „Bonner 
Beste‘ gewesen waren, nimmt typischen W-Charakter an und wird 
länger und schmaler als der untere Teil der Hyphe. Die Grenzen zwischen 
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den beiden Wuchsformen sind meist scharf voneinander abgesetzt 
(Abb. 17, 18). Bei nachfolgender Einwirkung von ,,Bonner Beste“ auf 
W-Hyphen wird entweder ein kurzes, verzweigtes, dickes Stiick BB-Hyphe 


gleichsam „aufgesetzt‘‘ (Abb.20), 
oder die Spitzenregion behält 
den W-Charakter, jedoch werden 
weiter unten Seitenäste von 
reinem BB-Typus ausgetrieben 
(Abb. 21). 

Eine weitere Abwandlung der 
vorstehend beschriebenen Ver- 
suche besteht darin, das erste 
Substrat nur kurze Zeit, in der 
eine Keimung der Sporen noch 
nicht erfolgt, einwirken zu lassen 
und den Einfluß dieser kurzen 


ie 


Abb. 17. Abb. 18. 


Abb. 17—18. Abb. 17. In Blattdekokt 
von ,,Bonner Beste“ gekeimte Spore nach 
24 Stunden. Abb. 17. In Blattdekokt von 
„Bonner Beste“ gekeimte und 17 Stunden 
darin belassene Spore nach 7stiindigem 
Wachstum in Tabakblätter-Dekokt. 
Vergr. 220 x. 


Abb. 19. Abb. 20. Abb. 21. 


Abb. 19 —21. Abb. 19. In Tabakblätter-Dekokt 

gekeimte Spore nach 24 Stunden. Abb. 20 

und 21. In Tabakblätterdekokt gekeimte und 

17 Stunden belassene Sporen nach 7stiindigem 

Aufenthalt in Blattdekokt von ,,Bonner Beste“. 
Vergr. 220 x. 


Wirkungsdauer auf Sporenkeimung und Hyphengestalt in einem anderen 
Substrat zu untersuchen. Zu diesem Zweck wurden Sporen auf 
4 Stunden in das eine Medium und darauf die ungekeimten Sporen 
für 17 Stunden in das andere Substrat übertragen. Tabelle 17 gibt über 
die verwendeten Blattdekokte, die Versuchsanstellung und die Ergeb- 
nisse Auskunft. Es zeigte sich, daB ein 4stündiger Aufenthalt in Race- 
migerum-Blattdekokt keine keimunghemmende oder morphogene Nach- 


wirkung ausiibt. Aus ,,Bonner Beste“ nach 4 Stunden in Racemigerum 
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gebracht, keimten die Sporen nicht, jedoch wiesen die mit Tabakblatter- 
Dekokt vorbehandelten Konidien schwache Keimung auf. Die Hyphen 
besaBen W-Charakter, waren aber sehr kurz und machten einen deutlich 
gehemmten Eindruck. Wurde PreBsaft von Solanum racemigerum ver- 
wendet, so war noch weniger Keimung festzustellen, und bezeichnender- 
weise wurden BB-Hyphen gebildet. Die formativen Wirkungen des 
Tabakblätter-Dekoktes konnten also gegenüber dem Solanineinfluß nicht 
mehr zur Geltung kommen. Immerhin lehrt dieses Ergebnis, daß die 
Mobilisierung der Reservestoffe in der Spore während der 4 Stunden 
in Tabakblätter-Dekokt vonstatten gegangen war, während diese Zeit 
in „Bonner Beste“ hierfür nicht ausreichte. Dies stimmt gut mit der 
oben angeführten, immer wieder gemachten Beobachtung überein, daß 
in „Bonner Beste“ die Keimung der Sporen stets später einzutreten 
pflegt als in den meisten anderen Keimmedien. Wie Tabelle 17 weiter 
zeigt, haben Vorbehandlung in „Bonner Beste‘ mit Übertragung in 
Tabakblätter-Dekokt sowie die umgekehrte Behandlung keinen ver- 
ändernden Einfluß auf die Sporenkeimung und die Gestalt der Keim- 
schläuche. 
Tabelle 17. 
+ Keimung, (+) wenig Keimung, — keine Keimung. 
4 Stunden 

Racemigerum’| Tabak |,Bonner Beste“ 




















+ 17 Stunden Racemigerum . . . . . — (+)W 
+ 17 Stunden Tabak . . . . . . . . + W + W +W 
+ 17 Stunden ,,Bonner Beste“ .. . + BB + BB + BB 


VI. Besprechung der Ergebnisse. 

Cladosporium fulvum bietet in mancher Hinsicht große experimentelle 
Vorteile. Die Kultur ist auf den verschiedensten festen und flüssigen 
Substraten möglich, und die Generationenfolge von Konidie zu Konidie 
geht rasch vonstatten. Für gewisse Untersuchungen bedeutet natürlich 
das Fehlen einer Ascusform einen Nachteil. Die Bemühungen zur Er- 
zielung oder Entdeckung einer Schlauchform von Cladosporium fulvum 
sind bisher stets ohne Erfolg geblieben. 

Die Kulturversuche mit flüssigen Substraten zeigen, daß in der 
Ausbildung der Hyphen in diesen Medien mehr oder weniger große 
Unterschiede zutage treten können. Diese sind in einer Beziehung rein 
quantitativ und zweifellos nur durch die Wirkung höheren oder geringeren 
Nährstoffgehaltes bedingt, wie z. B. in der unterschiedlichen Wachstums- 
energie der Keimschläuche in BENECKE-Nährlösung und in menschlichem 
Harn!. Außerdem aber ist eine andere Gruppierung der verschiedenen 

1 Die außerordentlich üppige Entwicklung des Pilzes in menschlichem Harn 


könnte vielleicht auch mit dem Auzxingehalt dieses Substrates in Verbindung 
gebracht werden (vgl. KöcL 1933). 
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Substrate nach ihrer qualitativ-morphogenen Wirkung auf die Keim- 
schläuche môglich. Diese zeigt darin Unterschiede, daB in gewissen 
Nährmedien lange, schmale, + geradwachsende, wenig verzweigte 
Hyphen ausgebildet werden, in anderen dagegen kürzere, dickere, 
, knorrig“ und stark verzweigt wachsende (,,W-Typus“ und ,,BB-Typus“). 
HasPper (1925) berichtet nichts von qualitativen oder quantitativen Unter- 
schieden der Keimschläuche in den von ihm verwendeten Substraten, 
sondern sagt im Gegenteil: „Eine Abhängigkeit des Wachstums von 
der Natur des Substrats war nicht zu konstatieren.‘‘ HASPER benutzte 
auch Abkochungen aus Tomatenblättern. Vielleicht waren diese Dekokte 
von geringer Konzentration oder von einer Sorte, wo — ähnlich wie bei 
„Essex Wonder“ — die kurze, knorrige Form der Hyphen nur wenig 
ausgeprägt ist. 

Die Ausbildung des BB-Typus der Hyphengestalt kann mit großer 
Sicherheit auf eine besondere formbildende Wirkung sehr schwach kon- 
zentrierter Lösungen des Glucoalkaloids Solanin zurückgeführt werden. 
Dafür spricht zunächst die Tatsache, daß in den aus Pflanzensubstanz 
hergestellten Substraten das Auftreten des BB-Typus sich auf Tomaten 
und Kartoffeln beschränkt, also auf Pflanzen, von denen bekannt ist, 
daß sie in verschiedenen Organen Solanin enthalten!. Bei Tomaten 
kommt dieses wasserlösliche Alkaloid in den Blättern und Stengeln, 
in den Wurzeln, den Blütenteilen und in den unreifen Früchten vor. 
Bei Kartoffeln findet sich Solanin in den Blättern, den Keimlingen, 
den „Augen“ und Schalen der Knollen und in den Früchten. Keim- 
versuche mit Cladosporium-Konidien in Lösungen reinen Solanins 
ergeben nun, daß in Konzentrationen bis zu 0,006% überhaupt keine 
Keimung erfolgt, in noch schwächeren Lösungen bis zu etwa 0,0006% 
BB- oder BB-ähnliche Keimschläuche gebildet werden und bei weiterer 
Verdünnung W-Hyphen auftreten. Über den Solaningehalt bei Tomaten 
und Kartoffeln liegen in der Literatur hauptsächlich nur für Früchte 
bzw. Knollen Zahlenangaben vor, die zum Teil voneinander verschieden 
sind (vgl. besonders CZAPEK 1925, Hzcı, Wiesner 1928). Der Solanin- 
gehalt schwankt außerdem je nach Ernährungs- und Entwicklungszustand. 
Dies und die Tatsache, daß Dekokte und Preßsäfte in ihrem Solanin- 
gehalt ja andere Bilder geben als Solaninbestimmungen aus Trocken- 
substanz usw., machen einen genauen zahlenmäßigen Vergleich des 
Solaningehaltes der verwendeten Keimmedien und der reinen Solanin- 
lösungen mit dem der entsprechenden Organe von Tomaten und Kar- 
toffeln nicht möglich. Aber die Differenzen im Solaningehalt einzelner 
Organe sind groß genug, um den Einfluß der daraus hergestellten Nähr- 
medien auf die Sporenkeimung und Hyphengestalt nach den Parallel- 


1 Andere solaninhaltige Vertreter der Solanaceen konnten bisher noch nicht 
geprüft werden, da wegen der winterlichen Jahreszeit kein Material zur Ver- 


fügung stand 
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versuchen mit reinem Solanin in direkte Beziehung zum Solaningehalt 
des verwendeten Pflanzenmaterials bringen zu kénnen. Dies zeigt 
besonders deutlich das Verhalten verschiedener Entwicklungsstadien der 
Tomatenfriichte, wo ja bis zur Reife ein allmahliches Absinken des 
Solaningehaltes erfolgt: 




















Tabelle 18. Tabelle 19. 
Keim! 
nous | solanin | Found. go 0 
Frucht HEGI) | gestalt. mens 
Unreif 0,4 oa Zusätze von 0,4 — 
Kurz vor der Solanin zu Keim- 
Reife 0,0006 + BB medien des 0,0006 + BB 
Reif fast — +W W-Typus — +W 


Das Auftreten des W-Typus im PreBsaft unreifer Früchte beruht sicherlich 
auf dem Fehler, daß die Früchte nicht kräftig genug ausgepreßt wurden. Wegen 
Materialmangels konnten stärkere Pressen nicht benutzt werden. 

Bei Solanum tuberosum besitzen die Keimlinge aus den Knollen einen 
relativ hohen Solaningehalt (etwa 0,5%), und entsprechend erfolgt 
auch im Keimlingsdekokt nur ganz schwache und verzögerte Keimung 
der Konidien. Die Blätter der erwachsenen Pflanze enthalten das Alkaloid 
in sehr geringen Mengen. Parallel dazu keimen die Sporen in Blatt- 
dekokten mit Keimschläuchen des BB-Typus. Das Auftreten von 
W-Hyphen in kalten Auszügen und Abkochungen aus dem Fleisch der 
Knollen schließlich zeigt das Fehlen wirksamer Mengen von Solanin an. 

Auch unter den anderen Solanum-Arten tritt in den Blattdekokten 
die BB-Form der Hyphen auf (vgl. Tabelle 3). Die nur schwache Keimung 
der Sporen in den Dekokten von Solanum neo-Weberbaueri und Solanum 
Wittmackii muß nach dem oben Gesagten auf relativ hohen Solaningehalt 
der Blätter dieser Arten zurückgeführt werden, das Auftreten des W-Typus 
bei Solanum muricatum auf das Fehlen des Alkaloids. Leider haben die 
zum analytisch-chemischen Nachweis dieser Unterschiede notwendigen, 
in der Literatur angegebenen Methoden der mikrochemischen Bestimmung 
des Solanins bei den untersuchten Pflanzen keinen brauchbaren Erfolg 
gezeitigt. Aber wie die Versuche mit käuflichem Solanin, ganz besonders 
aber die Keimproben in abgestuften Verdünnungen, zeigen, stellt die 
Gestalt der Cladosporium-Hyphen einen außerordentlich feinen Gradmesser 
für sehr geringe Solaningehalte dar. Die Unterschiede der Hyphengestalt 
bei verschiedenen Konzentrationen an sich schon geringer Solaninmengen 
werden sich angesichts der Unzulänglichkeit der mikrochemischen 
Methoden und der Langwierigkeit der direkten quantitativen Solanin- 
bestimmung sicherlich zur schnellen Prüfung größerer Mengen von Einzel- 
pflanzen ausnutzen lassen. Die Züchtung von Tomaten und Kartoffeln 
mit solaninarmem Laub hätte wirtschaftliche Bedeutung, und die 
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Selektion extremer Typen könnte sehr bequem mittels der ,, Pilzmethode“ 
erfolgen. Am Kaiser-Wilhelm-Institut für Züchtungsforschung sind 
Arbeiten in dieser Richtung in Angriff genommen worden. 

Die Entfernung des Alkaloids aus dem Tomatenblätter-Dekokt mit 
Hilfe der Fällung durch Gerbsäure und die darauf erfolgende Keimung 
der Sporen mit Keimschläuchen nach dem W-Typus kann als voll- 
gültiger Beweis für die morphogene Wirkung ausschließlich des Solanins 
nicht angesehen werden. Denn wird auch vollständige Abbindung des 
Solanins durch das Fällungsmittel angenommen, so muß doch berück- 
sichtigt werden, daß Gerbsäure auch eine Reihe anderer Stoffe fällt. 
Ein oder mehrere solcher Stoffe könnten im Tomatenblätter-Dekokt 
anwesend sein und ebenfalls oder in Verbindung mit Solanin die BB-Form 
der Hyphen induzieren. 

Die Tastversuche mit anderen chemischen Verbindungen ergeben, daß 
keiner der verwendeten Stoffe die morphogene Wirkung des Solanins 
zeitigt. Interessant ist die Tatsache, daß Chelidonin und Atropin den 
gestaltbildenden Einfluß des Solanins im Blattdekokt von ‚Bonner 
Beste“ abzuschwächen vermögen. Über die chemische Grundlage dieser 
Veränderung läßt sich schwer etwas aussagen. 

Man könnte nun das in den Blättern von Solanum racemigerum vor- 
handene, die Keimung der Cladosporium-Konidien verhindernde Prinzip — 
es sei vorläufig „Prohibitin‘‘ genannt — in einer hohen Solaninkonzen- 
tration begründet sehen. Voraussetzung für die Richtigkeit dieser An- 
nahme ist der Nachweis, daß die Blätter von Solanum racemigerum 
wesentlich mehr Solanin enthalten als die anfälliger Tomaten. Er konnte 
bisher auf analytisch-chemischem Wege nicht erbracht werden; es lassen 
sich aber aus den Sporenkeimversuchen einige Rückschlüsse auf den 
Solaningehalt ziehen. 

Wie Abb. 14 zeigt, ist bei der Verdünnung von ‚Bonner Beste“ 
mit Wasser oder BENECKE-Lésung erst bei der Verdünnungsstufe 1: 100 
die Wirkung des Solanins völlig abgeklungen, während, wie aus Tabelle 12 
hervorgeht, bei der Verdünnung von Racemigerum mit Wasser oder 
BENECKE - Lôüsung zwar in den Verdünnungsstufen von 1:1 bzw. 1:5 
noch keine Keimung erfolgt, ein Einfluß des Solanins aber schon bei 
1:3 bzw. 1:10 nicht mehr besteht; denn es werden sofort W-Hyphen 
ausgebildet. Daß im Gegensatz zu der Verdünnungsreihe von ‚Bonner 
Beste“ in den niederen Verdünnungsstufen der Racemigerum-Reihe die 
Sporen nicht keimen, muß also auf etwas anderem beruhen als auf 
hoher Solaninkonzentration. Denn die Solaninkonzentration in Racemi- 
gerum kann nicht höher als in „Bonner Beste“ sein, wenn schwächere 
Verdünnungen mit Wasser als bei „Bonner Beste“ ausreichen, um den 
Einfluß des Solanins unwirksam zu machen. Besonders klar wird die 
Richtigkeit dieser Behauptung erwiesen, wenn zur Verdünnung mit 
Wasser ein lange im Kochen gehaltener Racemigerum-Dekokt benutzt 
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wird, in dem ja Keimung der Sporen zu BB-Hyphen eintritt und so 
der Einfluß des in den Blättern von Solanum racemigerum enthaltenen 
Solanins wirksam wird. Vergleichen wir das Ergebnis abgestufter Wasser- 
verdünnung in gleich stark konzentrierten Blattdekokten von Solanum 
racemigerum und von „Bonner Beste“ nach 17 Stunden: 





























Tabelle 20. 

Wasserverdünnung 1:0 1:1 1:2 1:3 1:4 1:5 1:10 
Solanum racemigerum + + + + + + 
(auf je 1 Gramm Blattmasse | BB | bb bb bb bb | fast | fast 
10 ccm Wasser) 30 Min. gekocht W Ww 
_ »Bonner Beste“ -!I!-1- Io] +1] + | + 
(auf je 1 Gramm Blattmasse BB | BB | BB bb 

10 com Wasser) 5 Min. gekocht kurz | lang | lang 


Aus dem Vergleich der beiden Serien geht hervor, daß bei „Bonner 
Beste“ erst bei stärkerer Verdünnung nach 17 Stunden Keimung der 
Sporen eintritt, bei Racemigerum dagegen nach Ablauf der gleichen 
Zeit schon im unverdünnten Dekokt, ferner daß bei Racemigerum Über- 
gangs (bb-) und W-Typen der Hyphengestalt schon in Verdünnungs- 
stufen auftreten, wo bei ‚Bonner Beste“ noch BB-Keimschläuche 
gebildet werden. Sowohl die keimunghindernde als auch die morphogene 
Wirkung des Solanins bleibt bei ,, Bonner Beste“ länger erhalten. Solanum 
racemigerum kann daher keinen höheren Solaningehalt besitzen als ,, Bonner 
Beste“. 

Nun bietet freilich, wie Tabelle 12 zeigt, die stufenweise Verdiinnung 
von Racemigerum mit Tabakblätter-Dekokt das gleiche Bild wie die 
Verdünnung einer Solaninlösung mit Tabakdekokt: von Nichtkeimen 
iiber BB- und Ubergangsformen zum W-Typus. Aber auch dieser Befund 
kann zumindest nicht beweisen, daB in Solanum racemigerum der Solanin- 
gehalt höher ist als in „Bonner Beste“. Denn der Einfluß des Solanins 
ist bei 1:10 bereits verschwunden, während die entsprechende Ver- 
dünnungsstufe von „Bonner Beste“ mit Tabakdekokt noch eine Mittel- 
bildung der Hyphengestalt aufweist. Das Auftreten von BB- und BB-ähn- 
lichen Hyphen in den schwächeren Verdünnungen von Racemigerum 
mit Tabakdekokt könnte man sich vielleicht auf folgende Weise erklären. 
Der Einfluß des ,,Prohibitins“ ist in den Verdiinnungsstufen von 3:1 
und 5:1 bereits unwirksam, der des Solanins von Racemigerum jedoch 
nicht. Er ist bei der relativ schwachen Verdünnung von 1:3 und 1:5 
noch stark genug, um die Ausbildung eigentlich zu erwartender W-Hyphen 
zu verhindern. Da bei Wasserverdünnung der Solanineinfluß nach Fort- 
fall der ,,Prohibitin‘‘-Wirkung nicht so lange anhält, muß an eine 
Mitwirkung irgendwelcher Stoffe des Tabakblätter- Dekoktes gedacht 
werden, die die Wirkung des ,,Prohibitins‘‘ eher aufzuheben vermögen, 
als es bei der Verdünnung mit Wasser oder BENECKE-Lösung möglich ist. 
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Die Tatsache, daß die keimunghindernde Wirkung des Racemigerum- 
Dekoktes durch länger anhaltendes Kochen verlorengeht, spricht weiter- 
hin gegen die Möglichkeit, im „Prohibitin‘“ die Wirksamkeit hoher 
Solaninkonzentration zu sehen. Durch anhaltendes Kochen einer höher 
konzentrierten Solaninlösung oder des Dekoktes unreifer Früchte von 
„Bonner Beste“ oder Solanum racemigerum wird deren keimunghemmende 
Wirkung durchaus nicht aufgehoben. Diese kann also mit der des 
Racemigerum-Blattdekoktes nicht identisch sein. 

Der Solaningehalt in den Blättern von Solanum racemigerum kann 
ferner auch deshalb nicht höher sein als in „Bonner Beste‘, weil der in 
Dekokten aus gleichen Blatt- und Wassermengen durch eine jeweils 
gleich konzentrierte Gerbsäurelösung hervorgerufene Niederschlag bei 
Solanum racemigerum ganz bedeutend schwächer ist als bei „Bonner 
Beste“ und im Racemigerum-Wurzeldekokt, wo ja Keimung der Sporen 
erfolgt. 

Nach Ausfällung mit Gerbsäure tritt im Blattdekokt von Solanum 
racemigerum Keimung der Sporen ein, und es werden W-Hyphen aus- 
gebildet. Das „Prohibitin‘‘ muß also, mit dem Solanin, ausgefällt oder 
anderweitig chemisch verändert worden sein, so daß seine keimung- 
hemmende Wirkung nicht mehr besteht. 

Zusammenfassend läßt sich nach dem bisher Bekannten über das die 
Keimung der Sporen von Cladosporium fulvum im Blattdekokt von 
Solanum racemigerum verhindernde Prinzip folgendes sagen. Es muß 
sich um eine wasserlösliche Substanz handeln, die bei längerem Erhitzen 
(etwa 20 Min.) auf 100° ihre physiologische Wirksamkeit verliert. In 
Dekokten mit 50 ccm Wasser auf je 1 Gramm Blattsubstanz geht der 
keimunghindernde Einfluß bei 3facher Verdünnung mit Wasser ver- 
loren. Durch Gerbsäure wird das ,,Prohibitin“ ausgefällt oder um- 
gebildet und ebenfalls unwirksam. Ziel weiterer Untersuchungen muß 
nun sein, diese mangelhaften Kenntnisse über die chemische Natur des 
»Prohibitins“ durch eine analytische Bearbeitung von Blattmaterial 
zu erweitern. 

Das Vorkommen des ,,Prohibitins“ beschränkt sich hauptsächlich 
auf die Blätter, und es wird hier als Faktor der Widerstandsfähigkeit 
von Solanum racemigerum gegen Cladosporium fulvum angenommen. 
Da das „Prohibitin‘ auch außerhalb des lebenden Organismus wirksam 
ist und zweifellos nicht erst als Reaktion auf den Angriff des Parasiten 
gebildet wird, muß es als Faktor einer passiven Widerstandsfähigkeit 
oder Resistenz (im Sinne von FiscHER und GÂUMANN 1929) angesehen 
werden. In der Arbeit von v. SENGBUSCH und LOSCHAKOWA - HASEN- 
BUSCH (1932) ist Solanum racemigerum als „immun‘‘ bezeichnet worden. 
Dieser Ausdruck umfaßt nach der klaren FıscHer-Gäumannschen Termino- 
logie nur die Fälle aktiver, lebensgebundener Widerstandsfähigkeit und 
muß also im vorliegenden Falle in „resistent‘‘ abgeändert werden. 
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Ähnliche Erscheinungen, daß die Widerstandsfähigkeit einer Pflanze 
gegen einen Pilzparasiten auf der Anwesenheit eines oder mehrerer 
fungieid wirkender Stoffe von bestimmter chemischer Zusammensetzung 
beruht, sind mit Sicherheit bisher nur in wenigen Fällen nachgewiesen 
worden. In unserem Zusammenhang verdient besonders die Analyse 
zweier solcher Fälle Beachtung. 

Cook und Wizson (1915) konnten zeigen, daß die Resistenz von 
Castanea vesca gegenüber Endothia parasitica auf die kombinierte Wirkung 
von Gerbstoff und einem Farbstoff in der Rinde zurückzuführen ist. 
Rindenextrakte, die diese beiden Stoffe enthalten, üben eine starke 
fungicide Wirkung aus. Rindenextrakte ohne den Farbstoff wirken 
weniger toxisch auf den Parasiten. 

Verhältnisse, die große Ähnlichkeit mit den Befunden an Solanum 
racemigerum zeigen, wurden von WALKER (1923) und WALKER, LINDE- 
GREEN und BacHMANN (1925) vorgefunden. Zwiebeln mit weißer Schale 
sind stark anfällig für Colletotrichum circinans, Sorten mit gefärbter 
Zwiebelschale dagegen hoch widerstandsfähig. In wässerigen Extrakten 
aus weißen Schalen erfolgt Keimung der Sporen des Parasiten; in Aus- 
zügen aus gefärbten Schalen tritt keine Keimung ein, und die Sporen 
platzen meist. Aus diesem auf die Sporen toxisch wirkenden Extrakt 
der gefärbten Schalen konnten ANGELL, WALKER und Link (1930) einen 
Stoff isolieren, in reiner, kristallisierter Form darstellen und als Proto- 
catechusäure identifizieren, die noch in Verdünnungen von 1 : 3000 
die Sporenkeimung hindert. Im Gegensatz zu dem Blattextrakt von 
Solanum racemigerum verliert der Extrakt aus gefärbten Zwiebelschalen 
beim Erhitzen schon unter dem Siedepunkt des Wassers seine physio- 
logische Wirksamkeit. Wässerige Auszüge sind auch, wie der Racemigerum- 
Dekokt, imstande, die Wachstumsintensität der Keimschläuche stark 
herabzusetzen. 

Das Studium des Nacheinanderwirkens von Racemigerum-Dekokt 
und nicht keimhindernd wirkenden Substraten gibt einen weiteren Ein- 
blick in die Art der Wirksamkeit des ,,Prohibitins“. Bei Vorbehandlung 
der Sporen mit Racemigerum-Dekokt wird eine nachhaltige Wirkung des 
»Prohibitins“ nicht bemerkbar; denn die Sporen keimen bei nach- 
folgender Übertragung in „Bonner Beste“ oder Tabakdekokt. Daß in 
diesen Medien die Keimschläuche nach 12stündiger Behandlung länger 
werden als nach 12 Stunden ohne Vorbehandlung mit Racemigerum, 
läßt darauf schließen, daß die Mobilisierung der Reservestoffe in den 
Sporen oder die Anregung dazu bereits im Racemigerum-Dekokt vor sich 
gegangen sein muß. Dieser Befund und die Tatsache, daß das Wachstum 
bereits ausgetriebener Keimschläuche durch Behandlung mit Racemigerum- 
Dekokt fast ganz eingestellt wird, charakterisiert dessen „prohibitive‘ 
Wirkung dahingehend, daß zwar nicht die stoffwechselphysiologische 
Vorbereitung der Keimung, sondern das Austreiben und Wachsen der 
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Keimschläuche verhindert wird. Dafür spricht auch, daß manchmal in 
schwächer konzentrierten, aber noch keimhindernden Racemigerum- 
Dekokten nach längerer Einwirkungsdauer kleine Höcker von Keim- 
schlauchansätzen ausgetrieben werden, die sich aber nie weiterent- 
wickeln. 

Bei dem zeitlichen Nacheinanderwirken von „Bonner Beste‘ und 
Tabakdekokt, die sich in ihrer verschiedenen Einwirkung auf die Hyphen- 
gestalt unterscheiden, kommt die Einwirkungsdauer eines jeden Sub- 
strates meist in zwei deutlich voneinander abgesetzten Hyphenstrecken, 
also nur in einer morphologischen Änderung des neuen Zuwachses zum 
Ausdruck. Es läßt sich daraus die Annahme herleiten, daß die spezifische 
morphogene Wirkung der beiden Substrate nur während des Wachstums 
der Hyphe oder eines Hyphenstückes eintreten kann. Zu einer präzisen 
Analyse dieser Formbildungsvorgänge werden Dauerbeobachtungen not- 
wendig sein. 

Zusammenfassung der Hauptergebnisse. 

1. Cladosporium fulvum, der Erreger der Braunfleckenkrankheit der 
Tomaten, läßt sich auf den verschiedensten festen und flüssigen Sub- 
straten kultivieren und zur Fruktifikation bringen. 

2. Das in bestimmten Organen von Tomaten, Solanum racemigerum, 
Wild- und Kulturkartoffeln und den daraus hergestellten Substraten 
enthaltene Glucoalkaloid Solanin nimmt Einfluß auf die Keimung der 
Sporen und die Gestalt der Keimschläuche von Cladosporium fulvum ; 
reines Solanin wirkt in gleicher Richtung. Hoher Solaningehalt ver- 
hindert die Sporenkeimung. Bei sehr schwacher Solaninkonzentration 
erfolgt Keimung, und es werden kurze, dicke, ,,knorrige“, stark ver- 
zweigte Hyphen gebildet (BB-Typus), während diese in allen anderen, 
das Alkaloid nicht enthaltenden Substraten lang, schmal und wenig 
verzweigt sind (W-Typus). Bei abgestufter Verdünnung solaninhaltiger 
Substrate mit solchen des W-Typus zeigt sich mit abnehmender Solanin- 
konzentration ein allmählicher Übergang vom BB-Typus über Mittel- 
bildungen zum reinen W-Typus. 

3. Die spezifische formgestaltende Wirkung beider Gruppen von Sub- 
straten kann nur während des Wachstums der Hyphen zur Geltung 
kommen. 

4. Im Gegensatz zu anfälligen Tomaten erfolgt in Dekokten und 
Preßsäften aus Blättern des gegen die Braunfleckenkrankheit wider- 
standsfähigen Solanum racemigerum keine Keimung der Konidien von 
Cladosporium fulvum. Das keimunghemmende Prinzip — vorläufig 
„Prohibitin‘ benannt — ist eine wasserlösliche Substanz, deren physio- 
logische Wirksamkeit bei etwa 20—30 Minuten anhaltendem Erhitzen 
auf 100° sowie bei Ausfällen des Blattdekoktes mit Gerbsäure verloren- 
geht. „Prohibitin‘ findet sich in den Blättern und in offenbar geringerer 








und iiber die Widerstandsfahigkeit von Solanum racemigerum. 439 


Menge in den Stengeln von Solanum racemigerum. Die Grenzen der 
keimunghemmenden Wirkung bei Verdünnung mit anderen Substraten 
liegen bei jeweils verschiedenen Verdünnungsstufen. 

5. Die Fähigkeit des Blattdekoktes von Solanum racemigerum, die 
Keimung der Sporen zu verhindern, kann nicht auf einem hohen Solanin- 
gehalt beruhen; es wird nachgewiesen, daB Solanum racemigerum zu- 
mindest nicht mehr Solanin enthalten kann als die Sorte ,,Bonner Beste“, 
in deren Blattdekokt Keimung eintreten kann. 

6. Es wird wahrscheinlich gemacht, daB im Blattdekokt von Solanum 
racemigerum die Mobilisierung der Reservestoffe in den Sporen erfolgen 
kann, daß jedoch das Austreiben der Keimschläuche verhindert wird. 
Ebenso wird das Weiterwachsen bereits ausgetriebener Keimschläuche 
durch Einwirkenlassen von Racemigerum-Blattdekokt unterbunden. 


Der Notgemeinschaft der deutschen Wissenschaft spreche ich meinen 
Dank für die Gewährung eines Forschungsstipendiums aus. Herrn 
Dr. R. v. SENGBUSCH danke ich für Unterstützung und Anregungen bei 
der Durchführung meiner Untersuchungen. 
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CYTOLOGISCHE STUDIEN UBER DIE GATTUNG HIERACIUM. 


Von 


M. CuristorF und A. Poporr. 
Mit 22 Textabbildungen und Tafel I. 
(Eingegangen am 11. Mai 1933.) 


Die sich apomiktisch fortpflanzenden Pflanzen sind seit langer Zeit 
Gegenstand wissenschaftlicher Behandlung. Die Abweichungen von der 
üblichen Fortpflanzungsweise, welche diese Pflanzen aufweisen, sind 
indessen durch die Forschung noch nicht restlos aufgeklärt. Die Auf- 
klärung der Ursachen, welche diesen Erscheinungen zugrunde liegen, 
ist von besonderer theoretischer Bedeutung. Es ist zu vermuten, daB 
eine Vertiefung unserer Kenntnisse über die Physiologie dieser Fort- 
pflanzung ein Licht auf die Ursachen, welche die somatische Zelle zur 
Fortpflanzung anregen, werfen könnte. Damit wäre in bezug auf die Fort- 
pflanzung der Unterschied zwischen somatischen und Geschlechtszellen 
näher gekennzeichnet. 

Über die Ursachen, welche die apomiktische Fortpflanzung bedingen, 
gehen die Meinungen auseinander. Es wird einerseits behauptet, daß 
die Hybridisation ein Stimulans zur Apomixis (ERNST 1918) sei, anderer- 
seits werden aber innere genetische Faktoren dafür verantwortlich 
gedacht (WINKLER 1920). 

Die Gattung Hieracium ist ein günstiges Objekt zum Studium der 
Apomixis an Pflanzen. Die diesbezüglichen Arbeiten OsTENFELDs 
(1910) behandeln das Problem experimentell, und ROSENBERG (1917, 
1926—1927, 1927) ist hauptsächlich auf die cytologischen Vorgänge ein- 
gegangen. Die parallele Behandlung hat aber bei Compositen große 
Schwierigkeiten zu überwinden. Die Kastration sowie die künstliche Be- 
stäubung ist bei den Hieracien sehr umständlich, weshalb Fehler durch- 
aus nicht ausgeschlossen sind, die zu Irrtümern führen könnten. Die 
größere Zahl cytologischer als experimenteller Untersuchungen an 
apomiktischen Pflanzen ist ein Anzeichen dafür, daß man vor allem in 
eytologischer Richtung dem Problem nähertreten kann. Wir hatten 
zunächst die Absicht, die Gattung Hieracium gleichzeitig experimentell 
und cytologisch zu behandeln und legten großen Wert auch auf die 
experimentellen Untersuchungen. Die Schwierigkeiten aber, die damit 
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verbunden sind, haben uns mehr nach der cytologischen Forschungs- 
weise abgelenkt. 

Für die Untersuchungen wurden Samen von verschiedenen botanischen 
Gärten bezogen. Die Samen wurden in sterilisierter Erde ausgesät, und 
ein Teil davon wurde teils in Töpfe und teils im Freien eingepflanzt. Die 
einzelnen Arten wurden durch Herrn Assistenten TH. GEORGIEFF vom 
Botanischen Institut in liebenswürdiger Weise bestimmt. 

Die somatische Kernteilung wurde an den Wurzelspitzen von Pflanzen, 
die in Töpfen mit sterilisierter Erde aufgezogen wurden, untersucht, 
die meiotische auch an Pflanzen, die im Freien aufgezogen wurden. Das 
Material für diese Untersuchungen wurde zum Teil in der Lösung von 
NAVASCHIN, zum Teil in der CARNoyschen Lösung fixiert. Die Objekte 
wurden immer in 10 « dicke Schnitte geschnitten und die Präparate 
mit HEIDENHAINs Hämatoxylin gefärbt. Die Kastrationsversuche, durch 
die die Fortpflanzungsweise geprüft werden sollte, sind an jungen Blüten- 
kôpfchen 3—4 Tage vor dem Aufblühen ausgeführt worden. Die Köpfchen 
wurden so tief abgeschnitten, daß die Antherenfächer samt Narbe ent- 
fernt wurden. Die Schnittfläche wurde immer mit dem eigenen Milch- 
saft der Köpfchen verschmiert. 

Es wurden 22 verschiedene Arten untersucht, die von 6 verschie- 
denen Stellen bezogen wurden. Wie Tabelle 1 veranschaulicht, gehören 
die meisten Arten zu verschiedenen Sektionen der Untergattung Euhiera- 
cium und nur zwei zur Untergattung Pilosella. Nur zwei von den unter- 
suchten Arten (H. umbellatum und H. Pavichii) haben die Chromosomen- 
zahl 2n = 18. H. umbellatum, welche zur Untergattung Euhieracium 
gehört, hatte bei allen Pflanzen von den drei Herkünften 2n = 18 (Abb. 1, 
Mikroph. 1, Tafel I) und normale Meiosis. Bei H. umbellatum Nr. 256 
wurden 20 und bei Nr. 262 10 Blütenköpfchen kastriert, ohne daß ein 
einziger Ansatz erzielt wurde, was auf das Vorhandensein amphimik- 
tischer Fortpflanzung hinweist. H. Pavichii, welche zur Untergattung 
Pilosella gehört, besitzt ebensoviel (2n = 18) Chromosomen (Abb. 2), 
hatte ebenso normale Meiosis und hat sich gleichfalls als amphimiktisch 
erwiesen. Die 25 kastrierten Blütenköpfchen lieferten keinen Ansatz. 

Die meisten Arten hatten in den Zellen der Wurzelspitzen 27 Chromo- 
somen (Abb. 3—13). Aus Tabelle 1 ist zu ersehen, daß sie zu ganz ver- 
schiedenen Sektionen der Gattung gehören. Neun davon wurden zu Kastra- 
tionsversuchen verwendet, bei welchen sich herausstellte, daß sie sich 
apomiktisch fortpflanzen. In bezug auf das Verhalten der Chromosomen 
während der meiotischen Kernteilung hat sich ergeben, daß einige eine 
Meiosis, ähnlich dem von ROSENBERG (1926—1927) festgestellten Borealis- 
Typus, aufweisen, andere aber dem laevigatum-Typus ähnlich sind, und 
H. pilosum hatte pseudoillyricum-Meiosis. 

Neun andere Hieracien hatten 2n = 36 Chromosomen (Abb. 14, 15, 16, 
17 und 19) und gehören gleichfalls verschiedenen Sektionen der Unter- 
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gattung Euhieracium an. Mit drei dieser Arten sind Kastrationsversuche 
angestellt worden, wobei sich herausstellte, daß sie apomiktisch sind. In 
bezug auf die Meiosis sind nur zwei Arten untersucht worden: H. flexuosum 
hatte laevigatum-Meiosis, während H. foliosum Unregelmäßigkeiten auf- 
wies, die sich in keinen der Typen, die RosENBERG beschrieb, einordnen 
lassen. Soviel aus den Abbildungen Gustarssons (1932) zu entnehmen 
ist, liegt ein ähnlicher Fall bei Taraxacum vor. Nach dem Spirem tritt 
nämlich der Kern in eine Kontraktion ein (Mikroph. 9), und während 
der folgenden Metaphase sind mehr Chromosomen als gewöhnlich zu 
sehen, welche der Form und der Größe nach den somatischen ähnlich sind 
(Mikroph. 3 und 10). In manchen Antherensäcken begannen die Pollen- 
mutterzellen sehr frühzeitig, oft nach der Kontraktion, zu degenerieren. 
In anderen Antheren von demselben Schnitt sind Pollenmutterzellen mit 
laevigatum - Meiosis zu sehen (Mikroph. 8). Im letzteren Falle sind die 
Chromosomen nicht langgestreckt wie die somatischen, und ihre Zahl 
ist gleich jener der somatischen (Mikroph. 4). Auch das Cytoplasma 
dieser Zellen hatte eine Färbung, welche jener der Geschlechtszellen 
ähnlich ist, wobei Zellen, deren Kern eine Kontraktion erfahren hatte, 
eine Trübung aufwiesen, die ihnen bis zu einem gewissen Grade den 
Charakter somatischer Zellen verleiht. 

Die drei verschiedenen Herkünfte von H. pilosella ergaben nicht 
gleiche Typen. Alle drei Formen hatten den gleichen für H. pilosella 
typischen Habitus: kriechenden dichten Bestand, mit schmalen lanzett- 
lichen Blättern und mit mehreren Köpfchen an einem Blütenstand. Der 
Unterschied war in bezug auf die Blütenfarbe sehr auffallend. So hatte 
H. pilosella Nr. 228 hellgelbe Blütchen, Nr. 255 einen bräunlichroten 
Stich auf der unteren Seite, während Nr. 259 ausgesprochen rote Blüten- 
köpfchen aufwies. Die grüne Farbe der Blätter von Nr. 259 war dunkler 
als die der anderen zwei Formen. 

Alle drei Formen hatten in den Zellen der Wurzelspitzen 45 Chromo- 
somen. Sie waren sozusagen im Vergleich zu den amphimiktischen 
(den 18 chromosomigen Arten) pentaploid. Es war leicht festzustellen, 
daß die Chromosomen von H. pilosella viel dünner als die der anderen 
Arten sind (Abb. 18, 20—22). Das gleiche ist bei H. Pavichii (2n = 18) 
der Fall, welches ebenso zur Untergattung Pilosella gehört (Abb. 2). 
In den mikroskopischen Aufnahmen ist sogar ersichtlich, daß die Zellen der 
Arten der Untergattung Pilosella sich gegen Fixation und Färbung anders 
verhielten als die Arten der Untergattung Euhieracium (Mikroph. 6 und 7). 

Das Merkwürdige bei den untersuchten Pilosellen war der Umstand, 
daß unter den 45-chromosomigen Pflanzen des Bestandes Nr. 255 auch 
eine Pflanze mit 36 Chromosomen gefunden wurde (Mikroph. 6), und 
unter den Pflanzen von Nr. 259, welche 45 Chromosomen besaßen, 
wurde eine Pflanze mit 39 Chromosomen festgestellt (Abb. 18). Die 
meiotische Kernteilung wurde an Pflanzen, die zum H: pilosella Nr. 228, 
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255 und 259 gehörten, beobachtet. In der heterotypischen Teilung wurden 
zahlreiche Gemini beobachtet, welche darauf hinweisen, daß die Meiosis 
hier dem von RosENBERG (1926—1927) beschriebenen borealis-Typus folgt. 
Es sind Schnittstellen beobachtet worden, wo 18 Gemini in einer Ebene 
lagen und bis zu 9 univalente Chromosomen zerstreut zu sehen waren. 

Unserer Meinung nach kann die meiotische Kernteilung für die Ent- 
stehungsweise nicht allein maßgebend sein. Es können nicht aus der 
Geminizahl und aus der Zahl der univalenten Chromosomen Schlüsse 
auf die Verwandtschaft gezogen werden. Es sind auch keine anderen 
Anhaltspunkte vorhanden, die hier in Frage kämen. Es wurde keine 
Relation in bezug auf Form und Größe der Chromosomen gefunden, 
die auf eine bestimmte Entstehungsweise hindeuten würde. Wie gesagt, 
ist es auch nicht der Zweck dieser Untersuchung, auf die Entstehung 
oder die Ursachen der Apogamie einzugehen. Immerhin wäre hier dies- 
bezüglich einiges festzustellen. 

Unsere Pilosellen weisen in ihrer Morphologie Übergänge zu H. auran- 
tiacum auf. H. pilosella Nr. 259 war dem Habitus und der Blütenfarbe 
nach mit H. aurantiacum identisch. Der Form und der Farbe der Blüte 
nach ist sie jenem Abkémmling des Bastardes H.auricula x H. auran- 
tiacum ähnlich, welchen OsTENFELD (1910) in Abb. 26, Tafel 4, angegeben 
hat. Das Vorkommen von Pflanzen mit 36 Chromosomen in den Wurzel- 
spitzen des Bestandes Nr. 255 deutet schon auf die Relation zu H.auran- 
tiacum hin, welches ebensoviel Chromosomen hat (ROSENBERG 1917). 
Die Entstehungsweise ist hier nicht schwer abzuleiten, wenn man die 
Ansichten RosENBERGs (1930) bzw. OsTENFELDs (1910) über die Fort- 
pflanzungsweise von H.aurantiacum vor Augen hat. Beide Forscher 
sind der Ansicht, daß H.aurantiacum sich gleichzeitig sowohl amphi- 
miktisch als auch apomiktisch fortpflanzen kann. Es scheint, daß auch 
unsere Pilosellen sowohl amphimiktisch als auch apomikitsch sind. Dafür 
sprechen nicht nur die hohe Geminizahl, sondern auch die ziemlich regel- 
rechte Meiosis und die normal aussehenden Pollenkörner. Die 39-chromo- 
somige Pflanze im Bestande Nr. 259 kann nur als amphimiktisch ent- 
standene Zygote durch Verschmelzung aberranter Gameten betrachtet 
werden. Dafür spricht noch der Umstand, daß sich diese Pflanze als 
richtiger Aberrant verhielt. Sie war von den 45-chromosomigen Pflanzen 
in bezug auf Blattfarbe abweichend, konnte nicht zur Reife kommen 
und starb im zweiten Jahre ab. Es ist nicht ausgeschlossen, daß auch die 
36chromosomige Pflanze, die im Bestande Nr. 255 gefunden wurde, 
denselben Ursprung hat, und daß die 45-chromosomigen Pilosellen in 
irgendeiner Beziehung zu einigen der 36-chromosomigen Arten stehen. 


Zusammenfassung. 


1. Es sind 22 Arten der Gattung Hieracium cytologisch untersucht 
worden. Die Chromosomenzahl wurde in Zellen von Wurzelspitzen 
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ermittelt. Es wurden Arten mit 2n — 18, 27, 36 und 45 Chromosomen 
gefunden. 

2. An einigen dieser Arten wurde die meiotische Kernteilung beobach- 
tet, wobei UnregelmaBigkeiten gesehen wurden, welche bereits RosEn- 
BERG festgestellt hat. Eine Ausnahme bildet H. foliosum, wo sich in 
den Antheren von den gleichen Blütenköpfehen die Pollenmutterzellen 
während der Meiosis verschieden verhielten. 

3. Die Kastrationsversuche ergaben, daß sich mit Ausnahme von 
H.umbellatum und H. Pavichii alle untersuchten Arten apomiktisch 
fortpflanzen. 

4. In den Wurzelspitzen von H. pilosella wurden 45 Chromosomen 
gezählt und in der heterotypischen Teilung 18 bivalente und 9 univalente 
Chromosomen beobachtet. Die Pflanzen von den drei verschiedenen Her- 
künften gleichen einander in bezug auf Blütenfarbe nicht. Neben den 
45-chromosomigen Pflanzen der Nr. 255 wurden eine mit 36 Chromo- 
somen und unter jenen der Nr. 259 eine mit 39 Chromosomen festgestellt. 
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Erklärung der Abbildungen auf Tafel I. 


Die Photographien wurden mit einem Zeiß Apochr. 2mm und Okularen 20, 
10, bzw. 6 hergestellt. Abb. 3, 4, 8, 9 und 10 haben eine Vergrößerung 550 mal, 
Abb. 6 950 mal, wobei Abb. 1, 2, 5 und 7 eine Vergrößerung 2000 mal haben. 


Abb. 1. Hieracium umbellatum L., 2n = 18. 

Abb. 2. Hieracium sylvaticum L., 2n = 27, Textabb. 10. 

Abb. 3. Hieracium foliosum W. et K., heterotypische Metaphase mit lang- 
gestreckten univalenten Chromosomen. 

Abb. 4. Hieracium foliosum W. et K., heterotypische Metaphase mit kontra- 
hierten univalenten Chromosomen. 

Abb. 5. Hieracium prenanthoides VıLL., 2n = 36. 

Abb. 6. Hieracium pilosella L. (Nr. 255), 2n = 36. 

Abb. 7. Hieracium pilosella L. (Nr. 255), 2n = 45, Textabb. 22. 

Abb. 8. Hieracium foliosum W. et K., Diakinese. 

Abb. 9. Hieracium foliosum W. et K., Spindeln unmittelbar nach der Kon- 
traktion. 

Abb. 10. Hieracium foliosum W. et K., Spindeln mit vielen langgestreckten 
Chromosomen. 











(Aus dem Laboratorium für Pflanzenernährung an der landwirtschaftlichen Abteilung 
der Prager Deutschen Technischen Hochschule in Tetschen-Liebwerd.) 


ZUR GRAPHISCHEN REGISTRIERUNG DER TRANSPIRATION 
VON BLATTERN. 


Von 


Kart BORESCH. 


Mit 3 Textabbildungen und Tafel II. 
(Eingegangen am 12. Mai 1933.) 


Verschiedene Fragen, wie z. B. die in letzter Zeit wiederholt auf- 
geworfene Frage nach der Existenz einer rhythmischen Anderung der 
Spaltöffnungsweite, lassen es wünschenswert erscheinen, eine Methode 
zu besitzen, die eine Dauerbeobachtung der Transpiration mit ihren 
zeitlichen Änderungen ermöglicht. Die bisher beschriebenen selbst- 
registrierenden Apparate zur Transpirationsmessung beruhen auf der 
Bestimmung des verdunstenden Wassers durch Wägung und sind daher 
nur auf ganze Pflanzen oder abgeschnittene Organe anwendbar, für die 
Verfolgung der Wasserdampfabgabe von Blättern an der Pflanze eignen 
sie sich nicht. Relative Augenblickswerte liefert da die viel verwendete 
Kobaltpapiermethode, und auch die mit Chlorcaleium arbeitenden Ver- 
fahren können in der gleichen Weise dienstbar gemacht werden. Auto- 
matisierbar sind hier lediglich solche Verfahren, die eine ununterbrochene 
Beobachtung der Blatttranspiration ermöglichen. Sieht man vom Poro- 
meter ab, das eigentlich die Luftwegigkeit der Blätter mißt, so bleiben 
für eine Dauerregistrierung der Wasserabgabe nur die Hygroskop- 
methoden übrig!. Ihre Vorzüge bestehen vor allem in der Raschheit, 
mit der die Hygroskope auf Änderungen der Transpirationsstärke 
reagieren, ferner darin, daß bei ihrer Anwendung die Außenbedingungen, 
in erster Linie die Beleuchtung, von der die stomatäre Transpiration 
ganz besonders beeinflußt wird, so gut wie gar nicht geändert werden. 
Ihre Nachteile liegen in ihrer auf ruhige und nicht zu feuchte Luft ein- 
geschränkten Verwendbarkeit und in gewissen Materialeigenschaften 
hygroskopischer Substanzen, woraufzum Teil schon FRANCIS Darwin beim 
Arbeiten mit seinen Stipa-, Horn- und Yucca-Hygroskopen aufmerksam 





1 Über Transpiratic 1g unterrichten die zusammenfassenden Darstel- 
lungen von BURGERSTEIN (1904), S. 4 f., (1920) S. 4 f. und GRAFE (1914) S. 419, 
(1924) S. 105. 








Zur graphischen Registrierung der Transpiration von Blättern. 449 


gemacht hat. Wie das Kobaltpapier zeigt das Hygroskop die durchschnitt- 
liche Transpiration eines bestimmten Blattareals an und arbeitet insofern 
bis zu einem gewissen Grade quantitativ, als es bei vergleichenden 
Messungen Relativwerte liefert, die einen Schluß auf die Transpirations- 
intensität und damit auf den Öffnungszustand der Stomata gestatten. 
Fr. Darwın ließ den Zeiger seines Hygroskopes auf einer Einteilung 
spielen und las dessen Stand nach einer bestimmten Zeit oder nach 
Erreichung seiner neuen Gleichgewichtslage ab. 

Als eine sehr brauchbare hygroskopische Substanz empfahl WEBER 
ganz dünne Cellophanfolie, die in rechteckigen Streifen von 10—60 mm 
Länge und 5—25 mm Breite auf die Blattfläche gelegt wird. Bei weiter 
Öffnung der Spaltöffnungen stellen sich die Streifenenden senkrecht zur 
Blattfläche auf, und die zur Erreichung dieser Stellung nötige Zeit oder 
die Geschwindigkeit der Aufwärtskrümmung ‚gibt ein überraschend 
zuverlässiges Maß des Öffnungszustandes der Stomata“. 

Verwendet man aus etwas stärkerer Cellophanfolie geschnittene 
Streifen, die sich nicht mehr völlig senkrecht zu der transpirierenden 
Blattfläche stellen, so hat man in dem von Streifenende und Blattfläche 
gebildeten Winkel ein geeigneteres Maß für die Stärke der Wasserabgabe 
als in der Krümmungsgeschwindigkeit. Eine Folie geeigneter Stärke 
ist das von Kalle & Co., A.G. in Wiesbaden-Biebrich erzeugte farblose 
Cellophan Nr. 600, das bei einem Gewicht von etwa 60 g pro Quadrat- 
meter 0,04 mm stark ist. Noch stärkere Sorten reagieren auf Feuchtig- 
keitsschwankungen mit kleineren Ausschlägen und eignen sich infolge 
ihrer verringerten Empfindlichkeit nicht in der gleichen Weise. 

Die Cellophanbogen sind plan aufzubewahren. Streifen geeigneter Größen 
werden daraus mit einem scharfen Messer ausgeschnitten. Dabei ist jene Richtung 
einzuhalten, die hygroskopisch empfindliche Streifen liefert, die dazu senkrechte 
Richtung gibt Streifen, die schlecht reagieren. Um gleich arbeitende Cellophan- 
streifen zu erhalten, empfiehlt es sich, sie vorher zu prüfen. Eine größere Kork- 
scheibe von 2—3 mm Stärke erhält einen rechteckigen Ausschnitt von wenigstens 
30 mm Seitenlänge. Über diese Öffnung werden die zu prüfenden Cellophanstreifen 
parallel nebeneinander gelegt, ohne daß sie sich gegenseitig berühren. Auf der 
einen Seite werden sie durch eine quer über ihre Enden gelegte und auf der Kork- 
scheibe mit Stecknadeln festgemachte Korkleiste niedergehalten, während die 
anderen Enden frei sind. Die Korkscheibe wird unterseits und an den Innenwänden 
des Ausschnittes zweckmäßig paraffiniert. Setzt man das Ganze auf feuchtes 
Filtrierpapier (Evaporimeter), so gehen die freien Enden der Cellophanstreifen sofort 
in die Höhe. Oft reagieren sie überraschend gleichmäßig, was die Geschwindigkeit 
ihrer Emporkrümmung und den von ihnen in ruhiger Luft schließlich eingenommenen 
Neigungswinkel zur Horizontalen anbelangt. Abweichend sich verhaltende Streifen 
werden ausgeschieden, die gleichmäßig reagierenden in einer Steckmappe bis zu 
ihrer Verwendung aufbewahrt. Man tut gut, die Streifen nicht mit den Fingern 
zu berühren. Mit Wasser bespritzt gewesene oder durch eine längere starke Krüm- 
mung überdehnte Streifen sind für die Versuche unbrauchbar. 

Um die Transpiration auf beiden Seiten eines Blattes gleichzeitig 
verfolgen zu können, fertigt man sich ein Doppelhygroskop an. Zu diesem 
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Behufe werden die in der geschilderten Weise gepriiften und aufbewahrten 
Cellophanstreifen geeigneter Größe (z. B. von 6mm Breite und 20 mm 
Länge in ihrem freien Teile) auf Korkplättchen mittels Paragummilösung 
aufgeklebt und, mit der gleichen Fläche nach innen gekehrt, zwischen 
den bezahnten Backen einer schwach federnden Klemme so montiert, 
daß sie sich decken und in 
ihrer ganzen Länge berühren 
(Abb. 1). Dazwischen läßt sich 
das zu untersuchende Blatt 
mit schwachem, nicht schä- 
digenden Druck festklemmen. 
Sofort beginnen sich die Cello- 
phanstreifen, bei hypostoma- 
tischen Blättern nur der der 
Unterseite anliegende, mit 
ihrem freien Ende von der Blattfläche abzuheben. Bei behaarten 
Blattflächen kann es vorkommen, daß der Streifen hängt und nicht 
hochkommen kann, in solchen Fällen muß man nachhelfen. Die auf 
einseitiger Volumzunahme durch Quellung beruhende Krümmung des 
Cellophanstreifens geht nur in einer sehr schmalen Zone dicht an seinem 
festgeklemmten Ende vor sich, die ganze übrige Länge des Streifens 
bleibt gerade und funktioniert eigentlich nur 
als Zeiger, so daß sich mit der Blattfläche ein 
gut ablesbarer Winkel ausbilden kann. Ist die 
hygroskopische Bewegung des Streifens zum 
Stillstand gekommen, was meist innerhalb 
1 Min. der Fall ist, so erfolgt die Winkel- 
messung durch Anvisieren des Winkels mittels 
eines Transporteurs mit beweglichem Zeiger 
(Abb. 2). Die Sicherheit der Messung wird 
dabei durch Aufstützen der Arme oder Hände 
beim Verschieben des Zeigers erhöht, zweck- 
mäßig wird das Blatt durch eine Hilfsperson 
in eine geeignete Lage zum Messenden gebracht. 
Um aus einer allfälligen Ungleichmäßigkeit der Cellophanstreifen hervor- 
gehende Messungsfehler auszuschalten, können alle zu einem Versuch 
gehörigen Messungen mit dem gleichen Paar Cellophanstreifen ausgeführt 
werden. Um nicht nach jeder Messung warten zu müssen, bis die 
Streifen ihre Ausgangsstellung wieder eingenommen haben, kann man 
auch mit zwei geprüften Streifenpaaren so arbeiten, daß sie nach- 
einander an derselben Pflanze zur Anwendung kommen. 

Auf diese Weise hat man in den abgelesenen Neigungswinkeln ein 
relatives Maß für die Stärke der Transpiration. Um eine Vorstellung 
zu erhalten, wie der Neigungswinkel von der Wasserverdampfung abhängt, 














Zur graphischen Registrierung der Transpiration von Blättern. 451 


kann man die Aufkrümmung der Streifen über Schwefelsäurelösungen 
verschiedener Konzentration beobachten. Eine 44%ige Schwefelsäure 
hat etwa den halben Dampfdruck (8,5 mm Hg) des reinen Wassers 
(17,5 mm Hg) bei 20° C. In trockener Zimmerluft bei 20° gaben aus 
Cellophan Nr. 600 geschnittene Streifen einen Neigungswinkel von 90° 
über Wasser und 32—33° über 44%iger Schwefelsäure bei gleichem 
Abstand von der freien Flüssigkeitsoberfläche 1. 

Daß die so erhaltenen Simultanwerte der Blatttranspiration trotz 
ihrer Unterschiedlichkeit im einzelnen durch Bildung des Mittels aus 
einer größeren Zahl von Ablesungen ein brauchbares Relativmaß der 
Transpiration ergeben und auch langsamere Änderungen der Transpira- 
tionsintensität erkennen lassen, zeigen die folgenden Versuche. 

Im ersten Versuch wurde die Blatttranspiration an Haferpflanzen 
gemessen, die in drei Gefäßen unter den gleichen Bedingungen angebaut 
worden waren und drei Blätter entwickelt hatten. Nachdem sie aus 
dem Freien in eine Vegetationshalle (s. BORESCH) gebracht wurden, 
erfolgte die Transpirationsmessung jeweils 4—6 cm unterhalb der Spitze 
des vollentwickelten zweiten Blattes an 4 Randpflanzen und einer in 
der Mitte des Gefäßes stehenden Pflanze. In der Aufeinanderfolge der 
Messungen wechselten die Gefäße in der durch die Pfeile angegebenen 
Richtung ab (Tabelle 1). Die Winkelausschläge der Ober- und Unterseite 
(O und U) der amphistomatischen Blätter sind verschieden, ihre Summe 8 
wurde durch die Messung des von den beiden Cellophanstreifen ein- 
geschlossenen Winkels kontrolliert. Die Messung erfolgte am 1. 6. 32 in 
der Zeit von 11 Uhr 40 Min. bis 13 Uhr an einem sonnigen Tag bei 
einer Temperatur von 33° C im Gewächshaus. 


Tabelle 1. Transpirationsmessungen an Haferblättern. 1.6. 32. 






























































Winkelgrade. 
1. Rand- 2. Rand- 3. Rand- 4. Rand- Mittel- 

Gefäß- pflanze pflanze pflanze pflanze pflanze S- 
Nr. Mittel 
oO U 8 Oo U 8 o|U Ss Oo U Ss Oo uUIl8 
1 36 |36| 72 | 40 | 33 | 73 | 34/30|74| 21 | 33 | 54| 36 | 14 | 50 | 62,0 
2 31 | 54| 85| 27] 25| 52) 36| 28] 64| 21) 39) 69} 25 | 24 | 49 | 56,2 
3 38 | 47 | 85| 34 | 38 | 72 | 26 | 14 | 40 | 34 | 26 | 60 | 14 | 10 | 24 | 60,6 
+ 421321 74| 33|30|63| 341 22 | 56] 35 | 36 | 71| 25 | 14 | 39 | 60,6 
5 36 | 30 | 66 | 24 | 26 | 50 | 35 | 20 | 55 | 32 | 31 | 63 | 31 | 25 | 56 | 58,0 
6 37 | 44 | 81] 27 | 17 | 48) 28 | 17 | 454 38 | 34 | 72} 34 | 18 | 52 | 58,8 

S-Summen: 463 354 334 380 270 


Die horizontale Summierung der gleichmäBig auf die ganze Beobach- 
tungszeit sich verteilenden Transpirationswerte (Winkel) ergibt einen 
von Gefäß zu Gefäß nur wenig schwankenden Mittelwert. Damit ist 


1 Läßt man die Lösungen an Filtrierpapierflächen verdampfen, so ergeben sich 
Komplikationen. 
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gezeigt, daB der von dem Cellophanstreifen und der Blattfläche ein- 
geschlossene Winkel im Mittel ais ein reproduzierbares Maß für die 
Starke der Transpiration angesehen werden kann, und das bei Hafer- 
blattern, die durch ihre Torsionen und die damit verbundene verschiedene 
Einstellung zum einfallenden Licht fiir derartige Messungen von vorn- 
herein recht wenig geeignet zu sein scheinen. Ist doch der überragende 
Einfluß des Lichtes auf die Weite der Spaltöffnungen und damit auf 
die Transpiration wohl bekannt. Die vertikale Addition der Winkel- 
summen § führt hingegen zu Transpirationswerten, die mit der Zeit 
deutlich abnehmen. Man wird nicht in der Annahme fehlgehen, daß die 
gegenüber dem Freien geänderten Außenbedingungen im Glashaus, die 
durch die Rohglasbedachung verminderte Lichtintensität und vielleicht 
auch die hohe Temperatur und geringe Feuchtigkeit der Luft, zu einer 
allmählichen Verringerung der Spaltbreite geführt haben. 

In einem anderen schon in das Ende der Wachstumszeit fallenden 
Versuch wurde mit Hilfe des gleichen Verfahrens die Transpiration der 
Ober- und Unterseite der gleichfalls amphistomatischen Blätter von 
Sinapis alba verglichen. Die Messungen gingen am 12.9.32 zwischen 
10 Uhr 15 Min. und 11 Uhr 15 Min. in der Vegetationshalle bei 20 bis 
24° C und 40—38% relativer Feuchtigkeit unter wechselnder Bewölkung 
vonstatten. In Tabelle 2 sind die aus je 11 Messungen erhaltenen Winkel- 

summen für Blattober- 
Tabelle 2. Transpirationsmessungen an Blättern und -unterseite getrennt 











von Sinapis alba. 12. 9. 32. enthalten. 
Winkelgrade. Auf Grund dieser 
Gefäß- Winkelsummen Winkelsumme der Messungen transpiriert 
Nr. Toberseite [Unterseite UmtGperseite 100 un dieBlattunterseite deut- 
lich stärker als die Ober- 
: = _ _ seite. Das Verhältnis 
3 286 327 114 der Stomatazahl von 
4 327 394 121 Oberseite zu Unterseite 











betrug bei den Blättern 
des Gefäßes Nr. 3 1 : 2,07, bei jenen des Gefäßes Nr. 4 1 :2,70. Soviel 
darf man wohl sagen, daß der Transpirationsunterschied zwischen den 
beiden Blattseiten kleiner ist, als auf Grund der Flächendichte der 
Spaltöffnungen erwartet werden konnte. Zwischen den Gefäßen be- 
standen Unterschiede in der Nährstoffversorgung der Pflanzen, in Nr. 4 
war der weiße Senf am üppigsten entwickelt. 

Rasche Schwankungen der Transpiration können mit der eben 
erläuterten Messungstechnik nicht erfaßt werden. Doch beobachtet man 
manchmal bei derartigen Messungen, daß sich der Neigungswinkel der 
Cellophanstreifen zur Blattfläche noch während der Messung ändert. 
Der Wunsch nach einer dauernden Beobachtung dieses Winkels führte 
zu der im folgenden beschriebenen behelfsmäßigen Selbstregistrierung 
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der Transpiration eines Blattflächenstückes. Dieses Verfahren beschränkt 
sich auf die Darstellung des Transpirationsverlaufes einer verhältnismäBig 
kleinen Blattzone, und auch die Mitführung von Parallelmessungen wird 
sehr begrenzt sein. Gegeniiber den sonstigen Messungsmethoden der 
Blatttranspiration bietet es die neue Möglichkeit, die zeitlichen Ande- 
rungen der Transpiration an einer beliebigen Blattstelle! dauernd zu 
verfolgen, ohne daß durch die benötigte Apparatur die Außenfaktoren 
Licht, Temperatur und Feuchtigkeit wesentlich abgeändert würden. Da 
die Wasserabgabe einer Blattfläche in erster Linie von der Spaltweite 
der Stomata abhängt, kann jede selbst schnell verlaufende Änderung 
ihres Öffnungszustandes der Beobachtung nicht entgehen, und die Reak- 
tion der Spaltöffnungen auf Veränderungen der sie beeinflussenden 
Faktoren läßt sich zeitlich genau festlegen. Auch wenn es unter günstigen 
Witterungsverhältnissen möglich wäre, die Dauerbeobachtung der Blatt- 
transpiration an Freilandpflanzen vorzunehmen, wird man doch einen 
geschützten Raum, der günstige vom Freien nicht sehr abweichende 
Kulturbedingungen bietet, bei solchen Messungen vorziehen und in 
Töpfen vorkultivierte Pflanzen verwenden. Die hier zur Sprache 
kommenden Messungen wurden in einer geräumigen gut lüftbaren Glas- 
halle 2, deren Eingangstüren zum Ausgleich der Bedingungen innen und 
außen, ständig offen standen, ausgeführt. Die in der nächsten Um- 
gebung befindlichen Ventilationen wurden geschlossen gehalten, um 
störende Luftströmungen fernzuhalten, dafür mußte eine besonders an 
sonnigen Tagen nicht zu vermeidende Erhöhung der Lufttemperatur in 
Kauf genommen werden. 

Die Bewegungen der Cellophanstreifen lassen sich auf ein durch ein 
Uhrwerk vorbeigeführtes berußtes Papier in einfacher Weise übertragen, 
wenn man an den freien Enden der Streifen, senkrecht zu ihrer Längs- 
richtung, sehr leichte und dabei elastische, mit sehr geringer Reibung 
über das Papier gleitende Schreibspitzen anbringt. Sehr brauchbar 
waren hierfür die Schaftenden kleiner Vogelfedern (Schwanzfedern der 
Amsel), die in einer Länge von etwa 4cm unterhalb der Schaftspitze 
abgeschnitten und zur Verringerung ihres Gewichtes zum größten Teil 
ihrer Fahnen beraubt wurden. Nur das aufzuklebende Ende behielt 
einen schmalen Bart, um die Klebfläche zu vergrößern. Desgleichen 
wurde an der schreibenden Spitze ein kleines Fähnchen belassen, um die 
Berührung mit dem berußten Papier besser wahrnehmen zu können. 
Die äußerste Schaftspitze ist meist so dünn und biegsam, daß sie nicht 
scharf genug schreiben würde. Sie wird in diesem Falle um etwa 1—2 mm 
verkürzt. Da die Cellophanstreifen eine Breite von 16—18 mm haben, 
sind die freien Enden der aufgeklebten Schäfte etwa 2 cm lang, so daß 


1 Bei breiten Blättern wurden die Randzonen wegen der leichteren Anbringung 
der Hygroskope bevorzugt. 
2 Siehe die Beschreibung und Abbildung bei K. BoREScH. 
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auch der waagrechte Abstand der Cellophanstreifen von dem beruBten 
Papier 2cm beträgt. Bei einem noch geringeren Abstand macht sich 
besonders bei Besonnung die Warmeriickstrahlung von dem geschwärzten 
Papier in einem stärkeren Auseinandergehen der Cellophanstreifen auf der 
der Schreibfläche zugekehrten Seite geltend, so daß die Schreibspitzen 
gegen das Papier divergieren. Überhaupt ist die Erhaltung der parallelen 
oder einer nahezu parallelen Lage der Cellophanstreifen durch längere 
Zeit hindurch die Hauptschwierigkeit bei der ganzen Versuchsanordnung 
und verlangt häufige Kontrolle, um sich vor einer irrtümlichen Deutung 
der aufgezeichneten Kurven zu bewahren. Versuche, in denen dies nicht 
gelingt, sind besser zu verwerfen. Da schmälere Streifen unter dem 
Gewicht der angeklebten Federschäfte sich eher verdrehen als breitere, 
allzu breite Streifen sich 

S wieder leicht verwerfen oder 

L 9 wellen, wurde den Streifen 
die genannte Breite von 16 bis 
18 mm gegeben. Sie wurden 
SA | in der beschriebenen Weise 
aus einer plan aufbewahrten 
Folie in einer Länge von 
etwa 3cm mit dem Messer 
herausgeschnitten. Mit dem 
einen Ende werden sie mittels 
Gummilésung auf Kork- 
scheibchen so geklebt, daß 


Abb. 3. Schema einer behelfsmäßigen Versuchs- ihre freien Enden 20 mm lang 
anordnung zur Registrierung der beiderseitigen < A 
Transpiration eines Blattes an der Pflanze. sind. Nach Befestigung der 


Federschäfte am äußersten 
Rand jedes Streifens gleichfalls mittels Gummilösung werden die Kork- 
plättchen an den Backen einer federnden Klemme, wie oben in 
Abb. 1, festgemacht. Das so geschaffene Doppelhygroskop wird an 
einem geeigneten Stativ befestigt, um es in die erforderliche Lage 
zum Kymographion bringen zu können. An einem zweiten Stativ 
befestigte Holzstäbe dienen dazu, das Blatt zu stützen, das außerdem 
von der Klemme des Hygroskopes gehalten wird. Der durch sie auf das 
Blatt ausgeübte Druck soll möglichst gering sein, damit nicht die 
Wasserbewegung behindert wird. Überdies kann man das Hygroskop 
so ansetzen, daß die auf ihre Transpiration zu messende Blattstelle 
unterhalb der geklemmten Blattpartie zu liegen kommt (Abb. 3). Hygro- 
skope, deren Streifen schon von vornherein aus der parallelen Stellung 
gehen oder sich verwerfen, werden sogleich durch andere ersetzt. Man 
tut gut, sich eine Reihe solcher leicht herstellbarer Hygroskope bereit- 
zuhalten. Die Trommelhöhe des Kymographions gestattete die gleich- 
zeitige Registrierung der Transpiration von zwei übereinander angeordneten 
































Zur graphischen Registrierung der Transpiration von Blattern. 455 


Blattern derselben Pflanze oder verschiedener Pflanzen. Ist alles in der 
richtigen Höhe aufgebaut, wird nach Abbiegung oder Entfernung ! 
im Wege befindlicher Pflanzenteile das Kymographion mit dem berußten 
Glanzpapier vorsichtig herangeschoben und die Feineinstellung der 
Schreibspitzen vorgenommen, so daß sie, vollends angeschoben, das 
Papier nur zart berühren, was man an der leichten Biegung der auf- 
stechenden Fähnchen erkennt. Der so hergestellte Kontakt muß jedoch, 
besonders im Anfang, häufig nachgesehen und korrigiert werden, damit 
ein zeitweises Aussetzen der Schreibspitzen nicht zu große Unter- 
brechungen in der Aufzeichnung bewirkt. Die Anlehnung der Schreib- 
spitzen an die Trommel gibt zugleich den sonst frei in die Luft ragenden 
Streifenenden einen gewissen Halt und macht sie gegen plötzliche Luft- 
strömungen ziemlich unempfindlich. 

Die Trommel des verwendeten Kymographions drehte sich einmal in 
24 Stunden um ihre senkrechte Achse. Um eine ebene Schreibfläche 
zu erhalten, geht das Papierband über eine parallel gestellte Walze. 
Unterbrechungen in der Fortbewegung des Papiers im Gefolge des 
wechselnden Feuchtigkeitsgehaltes der Luft im Raume konnten durch 
Bespannen der Metalltrommel mit einem rauhen Glaspapier feiner 
Körnung behoben werden; übrig blieben durch die mit der Feuchtigkeit 
sich ändernde Spannung des Papiers hervorgerufenen Ungleichmäßig- 
keiten in der Umdrehungsgeschwindigkeit der Trommel, die es not- 
wendig machten, die Zeitlinie aus zeitweise angebrachten Marken nach- 
träglich zu rekonstruieren. Ein Stundenmarqueur ließe sich da gut 
verwenden. 

Die in den Abb. 6 u.7 der Tafel II parallel zur Zeitlinie gezogenen Striche 
geben die Sonnenscheindauer auf Grund der Registrierung mit einem 
CAMPBELL- STOKEsschen Sonnenscheinautographen an, während der 
übrigen dort registrierten Versuche (Abb. 4, 5, 8, 9) herrschte ununter- 
brochener Sonnenschein. Freilich ist damit nur etwas über die im Raume 
herrschende Helligkeit gesagt; die eingespannten Blätter selbst wurden 
morgens von der Sonne später getroffen und abends früher verlassen, auch 
bei tagsüber herrschendem Sonnenschein wurden sie bisweilen von den 
umgebenden Blättern oder Apparaten beschattet. All das muß in den 
Versuchsprotokollen vermerkt werden. Mehrmals im Tage wurden die 
Temperatur (im Schatten) und die relative Luftfeuchtigkeit abgelesen, 
diese mit einem LAMBRECHTschen Haarhygrometer. Diese Ablesungen 
finden sich in den Kurvenabbildungen (Tafel II) gleichfalls entlang 
der Zeitlinie vermerkt. Auch sie haben nur eine beschränkte Be- 
deutung, da sie nicht die Verhältnisse am transpirierenden Blatt selbst 
wiedergeben. Da aber die für solche Messungen notwendige Apparatur 

1 Die durch den Schnitt, der das Versuchsblatt selbst nicht trifft, der Pflanze 


zugefügte Verletzung wird wohl von niemanden als bedenklich für Transpirations- 
messungen angesehen werden. 


Planta Bd. 20. 30 
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fehlte, muBte man sich mit solchen doch einigermaBen orientierenden 
Angaben über Temperatur und Sättigungsdefizit der Luft begnügen, 
die wenigstens den täglichen Gang dieser Faktoren wiedergeben. Besonders 
an sonnigen Tagen waren die Unterschiede in Temperatur und Luft- 
feuchtigkeit im Versuchsraum zwischen den Mittag- und den Morgen- 
bzw. Abend- und Nachtstunden ziemlich erheblich. 

Der Neigungswinkel des Cellophanstreifens zur Blattfläche ist der 
Ausdruck eines dynamischen Gleichgewichtes zwischen dem Quellungs- 
druck der durch die Wasseraufnahme sich verlängernden Innenschichte 
des Streifengrundes und dem elastischen Gegendruck der trockeneren 
Außenschichte, die die Widerlage bildet. Ändert sich die Konzentration 
des Wasserdampfes in dem Zwickel zwischen dem Cellophan und dem 
Blatt allmählich, so kommt es zu langsamen Bewegungen der Streifen, 
bei verstärkter Transpiration wird sich die von der Feder gezeichnete 
Linie von der die Blattlage anzeigenden und von einer mitschleifenden 
Borste gezogenen Horizontalen entfernen, bei verringerter Wasserdampf- 
ausscheidung der Blattfläche sich ihr nähern. Die als Maß der Transpira- 
tion dienenden Neigungswinkel der Cellophanstreifen zur Blattfläche 
lassen sich nachträglich rekonstruieren, indem von einem beliebigen 
Punkte dieser Horizontalen im Original ein Kreisbogen mit dem Radius 
20 mm gezogen und mit den Linien zum Schnitt gebracht wird. Oder es 
kann auch der senkrechte Abstand der Kurvenpunkte von der Horizon- 
talen als der Sinus dieses Winkels der Transpirationsmessung dienen. Bei 
raschen Änderungen der Transpiration werden sich im wesentlichen die 
gleichen Vorgänge, wie sie soeben geschildert wurden, abspielen, nur unver- 
mittelter und schneller. Die Bewegungen der Cellophanstreifen werden sich 
dann in einem merkwürdig zackigen Verlauf der gezeichneten Linien aus- 
prägen. Da die Elastizität der Streifenoberseite in der Biegungsstelle 
bei Entquellung meist plötzlich aktiviert wird, sowie die Reibung der 
Federspitze am Papier überwunden ist, der Quellungsvorgang hingegen 
stetiger vor sich geht, werden die Zacken häufig eine bogig aufsteigende 
Vorderseite und eine steil abfallende Hinterseite haben. Auch wird es 
vorkommen, daß diese elastische Entspannung die Schreibspitze über 
die Gleichgewichtslage hinausreißt, in die sie dann meist ebenso plötzlich 
zurückkehrt. Die in den Versuchen aufgezeichneten Kurven lassen sowohl 
allmähliche als auch schnelle Änderungen der Transpiration erkennen. 
Die hier getroffene Auswahl der Kurvenbilder, die vor allem die raschen 
Variationen der Transpiration veranschaulichen will, soll nicht den Eindruck 
erwecken, als ob diese die Regel wären. Gerade das Gegenteil trifft zu. 

Die während eines Tages gezogenen Kurven verraten in ihrem großen 
Gang deutliche Beziehungen zum Licht, am Morgen entfernen sie sich 
von der die Blattlage markierenden Geraden, am Abend nähern sie sich 
ihr. Man geht sicherlich nicht fehl, diese mit großer Regelmäßigkeit 
sich wiederholenden langsamen Bewegungen auf die photische Öffnung 
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und SchlieBung der Spaltéffnungen zurückzuführen. Hingegen lassen die 
erwähnten bisweilen recht beträchtlichen Anderungen der Luftfeuchtig- 
keit und -temperatur keinen deutlichen EinfluB auf den Kurvenzug 
erkennen. In wasserdampfgesättigter Luft kann natiirlich keine hygro- 
skopische Biegung zustande kommen und eine vorhandene geht augen- 
blicklich zuriick, wovon man sich durch den Versuch iiberzeugen kann. 
Bei Dampfspannungen, die noch nicht zu einer derartigen Quellungs- 
kompensation der Gegenseite fiihren, diirfte zwar die Elastizität des 
Cellophans wie bei anderen elastischen Gelen (FREUNDLICH, 8S. 987) 
und damit der Gegendruck herabgesetzt werden, so daB, bei sonst gleicher 
Wasserabgabe der Blatter, in feuchterer Luft ein kleinerer Neigungs- 
winkel der Cellophanstreifen zustande kame als in trockener Luft. Um- 
gekehrt sollte der Anstieg des Elastizitätsmoduls in trockener Luft dazu 
führen, daß die Cellophanstreifen sich von der Blattfläche weniger ab- 
heben. Nun ändert sich aber mit der Luftfeuchtigkeit die Transpiration 
so, daß in einer feuchteren Atmosphäre einem verringerten elastischen 
Gegendruck auch eine geringere Wasserabgabe des Blattes gegenüber- 
steht und umgekehrt. Dadurch dürften die Einwirkungen einer Feuchtig- 
keitsänderung der Luft auf die hygroskopische Krümmung des Cellophan- 
streifens ziemlich wettgemacht werden. Da die Wasserdampfkonzentra- 
tion ihrerseits von der Temperatur im Raume abhängt, erscheint auch 
der geringe Einfluß von Temperaturschwankungen auf den Neigungs- 
winkel der Cellophanstreifen zum Blatt verständlich. Zudem scheint 
die Temperatur innerhalb normal physiologischer Grenzen keine sehr 
große Bedeutung für die Transpiration zu besitzen (s. auch die Unter- 
suchungen von KERL, 8.457). Zwar krümmen sich die Cellophanstreifen 
wie andere hygroskopische Körper von einer trockenen höher tem- 
perierten Fläche (GRAFE 1924, S. 108), z. B. von einem erwärmten 
Schwarzblech ab, doch wird die Übererwärmung eines besonnten transpi- 
rierenden Blattes wohl kaum ein solches Ausmaß erreichen, daß dadurch 
die Transpirationskurven vom Blatte mehr abgerückt würden als seiner 
Transpiration entspricht. Bedeutungsvoller wird der unmittelbare Ein- 
fluß sein, den die durch die Sonnenstrahlung hervorgerufene Erwärmung 
eines Blattes auf dessen Transpiration hat, worauf noch zurückzukommen 
sein wird. 

Während alsodie Temperatur und die mit ihr gegenläufig sich ändernde 
Dampfspannung der Luft trotz beträchtlicher Schwankungen den Ver- 
lauf der Transpirationskurven nur wenig beeinflussen, kommt wie erwähnt 
die in den photischen Reaktionen der Spaltöffnungen begründete Wirkung 
des Lichtes in den Kurven um so deutlicher zum Ausdruck. Zugleich ist 
damit die nach sonstigen Erfahrungen, besonders aus neuerer Zeit, 
erwartete Beziehung bestätigt, daß es in erster Linie die stomatäre 
Transpiration ist, die den Neigungswinkel der Cellophanstreifen zur 
Blattebene und den Kurvenverlauf bestimmt. 


30* 
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Noch einer môglichen Fehlerquelle sei hier Erwihnung getan. Auch 
die Elastizität des Cellophans ist nur eine begrenzte, und bei nicht 
gebührender Beachtung dieser Materialeigenschaft können Fehler ent- 
stehen. Bei starker Beanspruchung der Cellophanstreifen durch Biegung 
geht ihre Elastizität teilweise verloren, so daß sie nach Herausnahme des 
Blattes nicht mehr in ihre Ausgangsstellung zurückkehren. In dieser 
Hinsicht ist der an der Blattunterseite spielende Streifen durch das 
Hinzukommen der Schwerkraftwirkung noch etwas stärker beansprucht 
als der obere. Besonders leicht kann es zu Überdehnungen bei stark 
transpirierenden Blättern kommen, wenn die Zeiger fast senkrecht von 
der Blattfläche abstehen. Solche überdehnte Zeiger reagieren dann 
schlecht auf Änderungen der Transpiration. Auch bei hoher Luft- 
feuchtigkeit ist die Gefahr, daß die Cellophanstreifen ihre hygroskopische 
Beweglichkeit und damit ihre Brauchbarkeit einbüßen, eine größere 
als in trockener Luft. Gegen diese aus dem Nachlassen der Elastizität 
entspringende Fehler kann man sich nur so schützen, daß man von 
Zeit zu Zeit das Blatt aus der Klemme nimmt und sich vom Zusammen- 
gehen der Cellophanstreifen überzeugt, wenn es im Versuche nicht von 
selbst dazu kommt. 

Aus all den angeführten Gründen kann es sich bei der hier mit- 
geteilten Registriermethode um keine genaue quantitative Wiedergabe 
der sich ändernden Transpirationsstärke handeln, sie kann, wie nochmals 
betont sei, nur den Charakter einer Relativmethode tragen. Für die 
Messungen eignen sich besonders gut Pflanzen mit ebenen oder durch 
Einspannen leicht plan zu machenden Blättern. 

Die im folgenden an Hand der Abb. 4—9 auf Tafel II beschrie- 
benen Versuche wurden an Blättern des Hafers, des weißen Senfs und 
der Johannisbeere ausgeführt. Es kann sich natürlich nur um eine 
beschränkte Auswahl aus den angestellten Versuchen handeln, die den 
Zweck verfolgt, einige Anwendungsmöglichkeiten der Selbstregistrierung 
darzutun. Die zugehörigen Versuchsprotokolle befinden sich am Schlusse 
der Arbeit (s. S. 467). 

Abb. 4 (Tafel II) zeigt die wie bei Blättern registrierte Wasserdampf- 
abgabe feuchter Pappe beim Austrocknen. Einem mit Wasser voll- 
gesaugten 3mm starken Pappekarton (65 x 28mm) wurden beider- 
seits dünne trockene Pappendeckel von etwa 0,5 mm Stärke mittels 
Drahtschleifen angepreßt, um die Abgabe des Wassers zu verlangsamen. 
Die die mittlere Lage des Karton anzeigende Horizontale wurde nach 
der von einer mitschleifenden Borste gezogenen Geraden eingezeichnet. 
Ganz oben verläuft die Stundenlinie mit den Angaben über Temperatur 
und Feuchtigkeitsgehalt der Luft. Die von den beiden Schreibspitzen 
gezogenen Linien geben durch ihre allmähliche Annäherung an die 
Horizontale das Austrocknen des Kartons zu erkennen. Dabei schreibt 
die untere Feder kleine Zacken und Wellen, die nach dem Gesagten 
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auf Ungleichmäßigkeiten in der Wasserabgabe des austrocknenden 
Kartons zurückzuführen sind. Doch sei bemerkt, daß in einem anderen 
Versuch dieser Art die Austrocknung des Kartons ohne Auftreten solcher 
Zacken vor sich ging. Tageszeit und Besonnung waren in beiden Ver- 
suchen die gleichen, nur die Temperatur und Luftfeuchtigkeit waren 
etwas verschieden, dort 26—29° C und 34— 32% r. F. gegenüber 33—34° C 
und 43—39% r. F. hier. 

Ein ganz ähnliches Bild bietet ein Johannisbeerblatt (Abb. 5), dem 
die Wasserzufuhr durch Zerschneiden des Triebes 20 em unter der Ansatz- 
stelle des Versuchsblattes unterbunden wurde. Da die Oberseite des 
Johannisbeerblattes keine Spaltöffnungen besitzt, zeichnet der ihr 
anliegende Cellophanstreifen eine horizontale und im großen und ganzen 
gerade verlaufende Linie. Schon 6—7 Min. nach der Amputation 
beginnt die Feder der Unterseite mit der Annäherung an die Horizontale, 
die sie nach etwa 100 Min. erreicht. Die mit dem Welkungsvorgang 
einsetzende Verengerung und Schließung der Spaltöffnungen mag zu 
Ungleichmäßigkeiten in der Wasserdampfabgabe führen, so daß die 
Feder bei der Annäherung an die Blattfläche unregelmäßige Zacken zu 
zeichnen beginnt. 

Die in Abb. 6 registrierte Transpiration eines Haferblattes an der 
Pflanze zeigt mit fortschreitendem Wasserverlust eine Annäherung beider 
Cellophanstreifen an das Blatt, da der Hafer bekanntlich auf der Ober- 
und Unterseite des Blattes Spaltöffnungen trägt. Es handelt sich um 
einen durch eintretenden Wassermangel im Boden hervorgerufenen 
Welkungsvorgang, der schließlich bis zur Berührung der beiden Federn 
um 19 Uhr führt, obwohl 1 Stunde zuvor die Pflanzen begossen wurden. 
An dieser Transpirationseinschränkung mag zuletzt auch der abendliche 
Spaltenverschluß mitgewirkt haben; da die Transpiration aber auch am 
folgenden Morgen nicht mehr hochkam — die Zeiger berührten sich noch 
immer — ist darin zugleich eine durch das starke Welken bewirkte 
andauernde Schädigung des Spaltöffnungsapparates zu erblicken. Was 
hier aber besonders auffällt, sind die außerordentlich lebhaften und 
steilen Schwingungen der Cellophanstreifen beider Seiten, die auf große 
und schnelle Schwankungen in der Wasserdampfabgabe, besonders der 
Oberseite, hinweisen. 

Abb. 7 zeigt den Transpirationsverlauf eines Blattes in einer üppigen 
Sinapis alba-Sandkultur zur Zeit der beginnenden Fruchtbildung. Die 
Pflanzen waren 65—85 em hoch. Das 6 kg Sand fassende Kulturgefäß 
hatte am Abend zuvor und um 9 Uhr morgens am Versuchstage eine 
Wassergabe von je 500 ccm erhalten und trotzdem nähert sich kaum 
3 Stunden nach dem zweiten Begießen der Zeiger U unter Ausführung 
sehr auffälliger Schwingungen mit zum Teil großen Amplituden der 
Blattunterseite, während der obere Cellophanstreifen O seinen Neigungs- 
winkel zum Blatt kaum ändert. Obwohl äußerlich an den Pflanzen noch 
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keine Welkungserscheinungen zu bemerken waren, kann die Transpira- 
tionseinschrankung der spaltéffnungsreichen Blattunterseite wohl nur 
als der Beginn eines Wasserdefizites gedeutet werden, was durch den 
weiteren Verlauf der Kurve auch bestätigt wird. Der hohe Wasser- 
verbrauch des Senfs ist ja bekannt, und in der heißen trockenen Luft 
des Versuchsraumes wird er noch gesteigert. Das Einsetzen der un- 
giinstigen Wasserbilanz auf der Blattunterseite ist aus der Transpirations- 
kurve U auf die Minute genau feststellbar (11 Uhr 41 Min.), doch ist es mög- 
lich, daB auch schon die um 11 Uhr 07 Min. auftretende Zacke ein Vor- 
bote dafür ist. Um 13 Uhr 15 Min. erhielt das Gefäß eine neuerliche Wasser- 
gabe von 0,5 Liter. Schon nach 8 Min. machte sie sich in der Transpira- 
tion der Blattunterseite bemerkbar, die, schon ziemlich schwach geworden, 
mit einemmal jah emporschnellt (in der U-Kurve Ausschlag nach unten). 
Da das Versuchsblatt als viertes Blatt von unten in 36 cm Stengelhöhe 
ansaß, ergibt sich daraus eine Minutensteiggeschwindigkeit von etwa 
45 mm. Die Transpiration fällt aber gleich wieder ab, erhebt sich 
dann noch dreimal plötzlich für kurze Zeit, offenbar noch unter der 
Einwirkung des Wassereinstromes, erreicht aber in der Folge nicht mehr 
ihre ursprüngliche Höhe. Somit erscheint auch hier der Spaltöffnungs- 
apparat etwas geschädigt. Der Streifen an der Blattunterseite vollführte 
von 15 bis etwa 18 Uhr immer kleiner werdende Ausschläge, ungefähr 
um 17 Uhr 30 Min. begann die auf einen langsamen Spaltenschluß zurück- 
zuführende Transpirationsabnahme, die um 19 Uhr beendet war. Den 
dabei erreichten Minimalabstand von etwa 7 mm behielten die Feder- 
spitzen die ganze Nacht bis etwa 6 Uhr morgens bei und zeichneten 
dementsprechend parallele Gerade in dem genannten Abstand auf die 
Trommel (nicht mehr abgebildet). Um diese Stunde gingen sie, offenbar 
unter der die Transpiration steigernden photischen Öffnungsbewegung 
der Stomata, auf eine Entfernung von etwa 15 mm auseinander, bevor 
noch die Temperatur nennenswert anstieg. 

Abb. 8 ist die Fortsetzung der Registrierung dieses Versuches ab 
9 Uhr vormittags. Die Federspitzen haben einen um weniges größeren 
Abstand als am Nachmittag des Vortages (Abb. 7). Abermals gerät der 
Cellophanstreifen der Blattunterseite in lebhafte Schwingungen mit hohen 
Ausschlägen. Weil aber das Gefäß absichtlich ohne weiteren Wasser- 
zusatz belassen wurde, setzte kurz vor 11 Uhr neuerliches Welken des 
Blattes ein, kenntlich an dem plötzlichen Abfall der Transpiration. Um 
11 Uhr 30 Min. machte sich auch schon äußerlich das Welken an Blatt 
und Pflanzen bemerkbar. Die Schwingungen des unteren Cellophan- 
streifens setzen sich noch eine Zeitlang mit starken Amplituden fort, 
doch werden sie mit fortschreitendem Wasserverlust des Blattes immer 
kleiner. Die beiden Transpirationskurven fallen schließlich infolge einer 
leichten Konvergenz der schreibenden Spitzen in eine zusammen, die 
zittrig verläuft. Die Bewässerung des Boden mit 1 Liter Wasser bringt 
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genau nach 13 Min. die Spitzen etwas auseinander, so daß sich daraus 
eine geringere Steiggeschwindigkeit als zuvor, von nur etwa 28 mm in 
der Minute berechnet. Die gleiche Steiggeschwindigkeit fand Bose 
(8.188) in einem Versuch mit Impatiens, wo er die galvanometrische 
Bestimmungsmethode verwendete. Größere Steiggeschwindigkeiten sind 
bei HUBER und CosTER angeführt. Da in unseren Versuchen die unter- 
irdische Wegstrecke, die das Gießwasser zurückzulegen hat, unbekannt 
ist, wird die Steiggeschwindigkeit in Wirklichkeit größer sein. Dazu 
kommt, daß das in der welkenden Pflanze emporsteigende Wasser bei 
seinem Aufstieg allenthalben leer gewordene Wasserdepots auffüllt und 
auch dadurch in seiner Steiggeschwindigkeit gebremst wird. Der Erfolg 
der Bewässerung ist wie in Abb. 7 auch hier nur ein vorübergehender, 
die beiden Spitzen nähern sich dem Blatte wieder um 17 Uhr, wohl zum 
Teil infolge der durch den Lichtabfall hervorgerufenen Verengerung der 
Spalten bis zur Berührung um 18 Uhr. Um 19 Uhr gingen sie abermals 
etwas, nur auf 2 mm auseinander (nicht mehr im Bilde) und zogen während 
der anschließenden Nacht (Regen), des darauffolgenden trüben und kühlen 
Tages und der nächsten Nacht bis zur 7. Stunde des zweiten Tages 
parallele gerade Linien in dem geringen Abstand von 2,5—4 mm, ohne 
jede Zacken- oder Wellenausbildung. Erst als die Sonne durch den 
Morgennebel brach, trat wieder eine schwache Offnungsbewegung ein, 
und als sie auf das Blatt fiel, stellten sich gegen 9 Uhr 30 Min. vormittags 
auch wieder die unregelmäßigen Schwingungen des unteren Streifens ein. 
Alles in allem hat das zweimal gewelkte Blatt seine ursprüngliche 
Transpirationshöhe nicht wieder erreicht. Dieses Ergebnis steht im Ein- 
klang mit Beobachtungen ILIINs und Tumanows!. 

Das Auffälligste an den für die Wiedergabe ausgewählten Kurven- 
teilen sind die mit meist großen Ausschlägen dicht aufeinanderfolgenden 
Schwingungen der Cellophanhygroskope. Nochmals sei betont, daß diese 
merkwürdige Erscheinung nach dem Verlauf der bisher angestellten 
Versuche nicht gerade häufig zu beobachten ist, meist nehmen die Kurven 
einen stetigen Verlauf oder zeigen die schon erwähnten kleinen Zacken 
und Wellen, die, wie Abb.4 zeigt, auch bei der Wasserdampfabgabe 
lebloser Objekte auftreten können. Da Schwankungen in der Transpira- 
tion auch durch Luftkonvektionen hervorgerufen werden können (STÄL- 
FELT 1932, S. 46), die bei unserer Versuchsanordnung nicht ganz aus- 
geschaltet werden konnten, ist zu erwägen, ob nicht die Unregelmäßig- 
keiten im Verlaufe der Kurven einfach durch Luftströmungen verursacht 
werden, die selbst bei gleichmäßiger Transpiration die feuchte Luft in 
dem Zwickel zwischen Blatt und abstehendem Cellophanstreifen periodisch 
entführen könnten. Obwohl für Cellophanstreifen, die durch den Kontakt 
der Federspitze mit der Trommel einen gewissen Halt bekommen, wenig 


1 ILsın u. Tumanow: Zit. bei SEYBoLD, II, S. 635. 
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wahrscheinlich, soll diese Méglichkeit nicht ganz von der Hand gewiesen 
werden, und besonders bei sehr steiler Neigung der Zeiger zum Blatt 
könnte so unter Umständen wirklich eine gewisse Unruhe in den Kurven- 
verlauf hereingetragen werden. Für das serienweise Auftreten besonders 
der dichten und hohen Schwingungen reicht aber ein solcher Erklärungs- 
versuch unmöglich aus und versagt vor allem die Antwort auf die Frage, 
warum die Schwingungen nicht auch zu anderen Tages- und Nacht- 
zeiten auftreten, wo die Luft ja auch nicht ruhig steht, oder warum die 
Schwingungen bei amphistomatischen Blättern auf der einen Seite sehr 
lebhaft sind, auf der anderen Seite aber schwach oder gar nicht auftreten. 


Die rasch aufeinanderfolgenden großen Amplituden können nur 
mit ebenso schnellen und großen Schwankungen in der Transpiration der 
betreffenden Blattseite erklärt werden. Und weil die Transpiration einer 
Blattfläche in erster Linie von der Apertur der Stomata abhängt, müssen 
Variationen der Spaltöffnungsweiten für die Schwingungen verantwort- 
lich gemacht werden; die Spaltöffnungen müssen sich unter bestimmten 
Bedingungen, auf die noch einzugehen sein wird, rhythmisch verengen 
oder schließen und wieder öffnen können. Nachdem schon 1922 Bose 
(S. 95) die Transpiration als einen physiologischen Vorgang angesprochen 
hat, der von rhythmisch arbeitenden Geweben unterhalten wird, und 
auch russische Forscher (zit. bei Maxımow, S. 390) über einen sprung- 
haften Verlauf der Transpiration berichtet haben, den z. B. Acamov 
hauptsächlich, wenn auch nicht ganz, mit entsprechenden Bewegungen 
der Spalten zu erklären suchte, gelangte kürzlich STÄLFELT! auf Grund 
von Breitenmessungen des Spaltöffnungsapparates zu dem Schluß, daß 
nebst anderen Geweben auch die Schließzellen pulsieren. Im Mikroskope 
konnte er allerdings diese Erscheinung nicht wahrnehmen, und er ver- 
mutet, daß ihr Ausbleiben bei der starken Kondensorbeleuchtung durch 
eine Art Lichtstarre bedingt ist. Die Pulsationen der Schließzellen sollen 
nicht nur im Dunkeln bei geschlossener Spalte auftreten, sondern auch 
während der photischen Öffnungsreaktion bestehen bleiben, ja sie weisen 
gerade unter dem Einfluß der Belichtung große Schwankungen auf. Auch 
die sich öffnende Spalte zeigt lebhafte Variationen ihrer Breite, so daß 
der Offnungsverlauf ruckweise fortschreitet. Dem von KERL geäußerten 
Zweifel an der Existenz dieser Pulsationen ist STALFELT (1932) selbst 
entgegengetreten. PAETZ gelang es zwar auch nicht, die pulsierenden 
Bewegungen mittels des Opakilluminators von LEITz wahrzunehmen, 
doch weist er sie nicht von der Hand, da er in dieser Richtung deutbare 
Änderungen der Strömungsgeschwindigkeit bei Porometerversuchen fest- 
stellte. Gibt es aber solche rhythmische Kontraktionen der Spalt- 
öffnungen, dann müssen sie bei geöffneter Spalte periodische Schwan- 
kungen der stomatären Transpiration hervorrufen, die bei Verwendung 


1 STALFELT: Planta (Berl.) 7. 
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eines rasch auf Anderungen der Dampfspannung reagierenden Hygro- 
skopes zur Darstellung gebracht werden können. Auch die hier mit Hilfe 
einer behelfsmäßigen Anordnung registrierten lebhaften Transpirations- 
schwankungen verschiedener Blätter können kaum anders als mit schnellen 
periodischen Änderungen der Spaltweite erklärt werden. Es frägt sich 
nur, in welcher Beziehung sie zu den eben genannten Beobachtungen 
anderer Forscher stehen. 

Die des Nachts in unseren Versuchen aufgezeichneten Transpirations- 
kurven zeigen einen stetigen Verlauf, zur Ausbildung von raschen unregel- 
mäßigen Schwankungen kommt es hier nie. Da die Spaltöffnungen in 
der Nacht meist geschlossen sind, ist dies verständlich, allfällige Pul- 
sationen der Schließzellen können sich da nicht in Transpirations- 
schwankungen auswirken. Wenn aber auch die geöffneten Spalten für 
gewöhnlich rhythmischen Verengerungen unterlägen, warum werden dann 
nicht den ganzen Tag über, solange die Stomata offenstehen, rasche Transpi- 
rationsschwankungen registriert ? Die Lichtöffnung der Stomata, deutlich 
erkennbar an dem Abgehen der Cellophanstreifen von den Blattflächen, 
erfolgte in unseren Augustversuchen etwa um die 7. Morgenstunde, 
die periodischen Schwankungen im Verlauf der Transpirationskurven 
traten, wenn überhaupt, erst ungefähr um die 9. Stunde auf, pflegten 
an den ihrer Ausbildung günstigen Tagen ihre Amplituden in den heißen 
Mittagstunden zu vergrößern, flauten sodann ab und hörten etwa um 
17 Uhr ganz auf, der abendliche Spaltenschluß erfolgte aber erst um die 
19. Stunde. Dazu kommt, daß an kühleren und trüberen Tagen die 
lebhaften Kurvenschwingungen überhaupt nicht ausgebildet wurden, 
und wenn überhaupt, so nur kleine Ausschläge aufgezeichnet wurden, 
die einen mehr-weniger gewellten Verlauf der Transpirationskurve 
verursachen. 

Das Auftreten der lebhaften Transpirationsschwankungen und der 
sie hervorrufenden Variationen der Spaltenbreite ist daher an gewisse 
Bedingungen gebunden. Man ist zunächst versucht, Beziehungen zum 
Gang der Temperatur und Luftfeuchtigkeit zu vermuten. Die mit hohen 
Temperaturen einhergehende niedrige Dampfspannnng der Luft könnte 
wie erwähnt, im Cellophanstreifen den elastischen Druck der Widerlage 
gegen die Quellungskrümmung erhöhen und dadurch die Schärfe und 
Gestalt der Ausschläge beeinflussen, ihre rasche Aufeinanderfolge aber 
ebensowenig wie ihre Entstehung erklären. Für den Reaktionsablauf 
der Spaltöffnungen aber ist nach STÂLFELT (1927) gerade eine hohe 
Luftfeuchtigkeit günstig. Hingegen stände es mit unseren Beobach- 
tungen in teilweiser Übereinstimmung, daß nach dem gleichen Forscher! 
die Pulsationen der Schließzellen mit steigender Temperatur ihre 
Amplituden vergrößern. Um die Beziehungen der Temperatur und 


1 STALFELT: Planta (Berl.) 7. 
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auch der Luftfeuchtigkeit in unseren Versuchen zum Verlauf und zur 
Gestaltung der Transpirationskurven besser überblicken zu können, 
wurden nur aus den Tageskurven (4—21 Uhr) die Grenzwerte dieser 
Faktoren, innerhalb deren große bzw. kleine Amplituden bzw. keine 
Schwingungen auftreten, herausgesucht und auch die Mittelwerte 
gebildet. Da sich beide Faktoren während des Anhaltens einer Schwin- 
gungsart und auch während eines stetigen Kurvenzuges zu ändern 
pflegen, mußten zur Mittelbildung die Durchschnittstemperaturen und 
-dampfspannungen dieser Abschnitte herangezogen werden. In Tabelle 3 
sind diese Werte zusammengestellt; die neben den Mittelzahlen in 
Klammern stehenden Ziffern geben die Zahl der zur Berechnung des 
Mittels herangezogenen Kurvenabschnitte an. 











Tabelle 3. 
Temperatur °C Rel. Luftfeuchtigkeit % 
Es entstehen 
Min. | Max. |Mittel Min. | Max. |Mittel 
Große Amplituden. . . . . . 26 37 | 30,6) (6) 23 51 | 30,5} (5) 
Kleinere Ausschläge . . . . . 20 | 381 | 28,6 | (29) | 23 | 60 | 38,5 | (25) 
Kleine Schwingungen. . . . . 181 | 38 127,5 | (25) | 25 | 69 | 44,8 | (25) 


























Wie aus den Extrem- und den Mittelwerten entnommen werden kann, 
sind eine höhere Temperatur und eine niedrige Luftfeuchtigkeit dem Auf- 
treten und der Stärke der schnellen Transpirationsschwankungen günstig. 
Gegen die ausschlaggebende Bedeutung dieser Faktoren spricht, daB 
sich die Gebiete der für das Auftreten groBer und kleiner Amplituden 
und fiir das Ausbleiben der Schwankungen in Betracht kommenden 
Faktorengestaltung im einzelnen sehr beträchtlich übergreifen. 

Wohl aber könnten diese Faktoren insofern bedeutungsvoll werden, 
als eine hohe Temperatur und niedrige Dampfspannung bei ungenügendem 
Wassernachschub zu einer Unterbilanz im Wassergehalt des Blattes 
führen. Weil der Schließzellenmechanismus auf dem Austausch von Wasser 
zwischen ihnen und den sie umgebenden Gewebselementen beruht, 
dieser aber dauernden Änderungen zwischen Verdampfung und Nach- 
schub unterworfen ist, wäre es verständlich, daß bei einer die Transpira- 
tion und ein Sättigungsdefizit begünstigenden Gestaltung von Tem- 
peratur und Luftfeuchtigkeit gewisse Schwankungen der Stomata- 
apertur sich ergeben, die ihrerseits sich wieder in der Transpiration aus- 
wirken müssen. Dazu kommt, daß, falls die Untersuchungen STALFELTs 
(1932) an Betula-Blättern allgemeinere Bedeutung haben, die Transpira- 
tion am wirksamsten bei kleinen Öffnungsweiten, wie sie bei solchen 
nicht voll mit Wasser gesättigten Blättern zu erwarten sind, von Apertur- 
änderungen beeinflußt wird. 

1 Die tiefste bzw. höchste Temperatur, die im Versuchsraum während der 
Versuche beobachtet wurde. 
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Sieht man daraufhin die beigeschlossenen Transpirationskurven durch, 
so wird man gewahr, daß gerade an welkenden oder nicht weit von diesem 
Zustand entfernten Blattern die lebhaftesten Transpirationsschwankungen 
auftreten. Zugleich nfit dem Auftreten der Schwingungen oder nur 
um weniges später gehen die Cellophanstreifen an die Blattflächen wieder 
heran, ein Zeichen der allgemeinen Spaltenverengerung unter dem Ein- 
fluB des sinkenden Wassergehaltes. Nur die in Abb. 9 dargestellte 
Transpiration eines Sinapis alba-Blattes, an einer Topfpflanze, die 
unmittelbar vor dem Versuch kräftig begossen wurde, macht eine Aus- 
nahme, die aber vielleicht auch nur eine scheinbare ist. Bekanntlich 
stellt der weiße Senf große Ansprüche an die Wasserversorgung und es 
ist durchaus vorstellbar, daß das von der Sonne beschienene Versuchs- 
blatt unter dem Einfluß der im Versuchsraum herrschenden hohen 
Temperatur und geringen Dampfspannung mit Unzulänglichkeiten im 
Wassernachschub zu kämpfen hat, die sich in lebhaften Schwingungen 
der Cellophanstreifen bemerkbar machen. Wahrscheinlich ist an dem um 
16 Uhr einsetzenden Zusammengehen der Cellophanstreifen neben der 
abnehmenden Lichtintensität auch schon der sinkende Wassergehalt des 
Blattes beteiligt, denn am nächsten Morgen zeigte die Pflanze deutliche 
Welkungserscheinungen. STÄLFELT vermutet keine Beziehungen zwischen 
den von ihm gemessenen Pulsationen und dem Wassergehalt des Blattes. 
Hingegen gibt AGamov in seiner mir leider nicht zugänglichen Arbeit 
an, daß solche rasche Sprünge der Transpiration bei welkenden Blättern 
auftreten. Wären die Transpirationsschwankungen eine gewöhnliche 
Erscheinung, so müßten sie bei der hier verwendeten Registrierung öfters 
zum Vorschein kommen. Nicht immer ging die Welkung unserer Versuchs- 
blätter mit derart auffälligen Transpirationsschwankungen einher. 

Häufiger als die Schwingungen mit den großen Amplituden, wie sie 
die hier ausgewählten Abbildungen zeigen, sind die Oszillationen mit 
kleinen und kleinsten Ausschlägen, die allmählich in die stetig verlaufende 
Transpirationskurve übergehen. Auch sie pflegen nur an sonnigen und 
heißen Tagen zwischen 9 und 18 Uhr aufzutreten und können wohl zum 
größten Teil auch durch Störungen in der Wasserbilanz entstanden 
gedacht werden. An kühlen und trüben Tagen fehlen in der Regel auch 
diese kleinen Oszillationen, die Transpirationskurven verlaufen ruhig und 
stetig und lassen meist nur die langsamen photischen Reaktionen erkennen. 
Für ein dauerndes Schwanken der Transpiration, das in seinem Bestand 
von den Außenfaktoren und dem Wassergehalt des Blattes ziemlich 
unabhängig wäre, sprechen unsere Versuche nicht. 

Unter den die Transpirationsschwankungen beeinflussenden Faktoren 
könnte auch noch der Sonnenstrahlung selbst eine gewisse Bedeutung 
zukommen, zumal sich einem bei der Durchsicht der Versuche ein Zu- 
sammenhang zwischen dem Auftreten der in Rede stehenden Transpira- 
tionsschwankungen und der Insolation aufdrängt. An sonnenlosen 














466 Karl Boresch: 
Tagen zeichnen die Schreibspitzen ruhige Linien, bei Sonnenschein kommt 
sozusagen Leben in sie, das meist auch ziemlich genau mit dem Aufhören 
der Besonnung wieder der stetigen Linie weicht. Abb. 9 zeigt, wie die 
um 12 Uhr 20 Min. einsetzende künstliche Beschattung (durch ein in 
1 m Entfernung vorgehaltenes Tuch) die dicht aufeinanderfolgenden 
starken Schwankungen der Transpiration, besonders auf der Blatt- 
oberseite, sozusagen auf der Stelle verlangsamt und abschwächt, während 
eine ebenso plötzliche Änderung der Temperatur und Feuchtigkeit der 
Luft nicht angenommen werden kann. Nach den Untersuchungen von 
SCHRATZ und FRITZSCHE folgt aber die Temperatur der Pflanze selbst 
sehr raschen Strahlungsschwankungen mit überraschender Genauigkeit, 
und da das Dampfdruckgefälle Blatt-Luft von der Temperatur abhängt, 
muß auch die Transpiration des Blattes ähnlich raschen Schwankungen 
unterliegen, wie besonders klar die in ihrer Abb. 6 dargestellten Messungen 
der beiden Autoren zeigen. Für die Messung der Innentemperatur unseres 
Versuchsblattes fehlte es leider an der erforderlichen Apparatur, trotzdem 
ist es sehr wahrscheinlich, daß die künstlich herbeigeführte Beschattung 
auf dem Wege über die rasche Senkung der Blatttemperatur die 
Transpiration und das Sättigungsdefizit des Blattes verringert hat, 
so daß sich die Amplituden der Transpirationskurven ebenso plötzlich 
verkleinern. Gleichfalls unvermittelt setzen die lebhaften Schwingungen 
nach Entfernung der Schattierung um 13 Uhr 05 Min. ein. Während der 
Dauer der Beschattung ist gleichzeitig eine kleine Annäherung der beiden 
Transpirationskurven an die die Blattlage anzeigende Horizontale zu 
erkennen. Das gleiche geschieht um 16 Uhr 30 Min. nachmittags, als das 
Blatt auf natürliche Weise in Schatten gerät. Die Schwingungsamplituden 
werden ganz klein, und beide Streifen gehen entsprechend der sich ver- 
ringernden Transpiration an das Blatt heran. Sicherlich handelt es sich 
bei diesen Reduktionen der Transpiration um den bekannten Einfluß 
des Lichtes auf die Spaltöffnungsweite. 

Unregelmäßigkeiten in der Wassersättigung der Oberhaut und im 
Zusammenhange damit in der Transpiration werden auf jener Blattseite 
in höherem Maße zu erwarten sein, die die größere Dichte in der Ver- 
teilung der Spaltöffnungen ausweist. Damit könnte es zusammen- 
hängen, daß die lebhafteren Schwingungen beim Senfblatt stets auf der 
Unterseite auftreten, während die Transpirationskurve der Oberseite 
nicht so bewegt ist. Eine vielleicht nur scheinbare Ausnahme macht 
die untere Kurve in Abb. 9, wo die Schreibspitze infolge des großen 
Öffnungswinkels des Cellophanstreifens ihre Bogen unter einem sehr 
kleinen Winkel zur Horizontalen zeichnete, so daß einzelne Bogen mehr- 
fach bestrichen wurden. Beim Hafer hingegen ist es meist die dem 
Sonnenlichte stärker exponierte Oberseite, deren Transpiration unruhiger 
ist, falls nicht beide Blattflächen sich gleich verhalten. Am Haferblatt 
der Abb. 6 kann man einen gewissen Zusammenhang in den Schwingungs- 
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perioden zwischen Ober- und Unterseite wahrnehmen. Das ware dahin 
zu verstehen, daß größere Sättigungsdefizite durch die ganze Dicke des 
Blattes auf beide Blattflächen ihre Wirkung erstrecken, und daß auch 
die Wiederauffüllung des in Betracht kommenden Blattareals mit Wasser 
sich auf Ober- und Unterseite gleichzeitig auswirkt. Das am welkenden 
Senfblatt der Abb. 7 um 17 Uhr und 17 Uhr 30 Min. zu beobachtende 
zweimalige Aufleben der Transpiration könnte mit den für eine ganze 
Reihe von Pflanzen festgestellten Öffnungsreaktionen der Stomata beim 
Welken zusammenhängen. 

Wie oben auseinandergesetzt wurde, setzen die dicht aufeinander- 
folgenden Ausschläge der Transpirationskurven ebenso rasche Variationen 
der Stomataaperturen voraus; man muß sich also vorstellen, daß die 
wechselnde Inkongruenz zwischen Verdampfung und Nachschub des 
Wassers in Stellung und Form der Schließzellen sich auswirkt. Je nach 
der Größe des unter einem Sättigungsdefizit stehenden Blattareals 
wird die simultane Transpirationseinschränkung eine größere oder eine 
kleinere sein, mehr oder weniger Spaltöffnungen umfassen, und demgemäß 
wird der Ausschlag des hygroskopischen Streifens gegen das Blatt größer 
oder kleiner ausfallen, und das gleiche gilt von der Wiederauffüllung 
dieser Stellen mit Wasser. Auffallend ist nur die große Geschwindigkeit, 
mit der die Einzelschwingungen aufeinanderfolgen können. In Abb. 6 
reihen sich in der Transpirationskurve der Oberseite in der Zeit von 
11 Uhr 37 Min. bis 12 Uhr 18 Min., also in 41 Min. 30 Zacken, davon etwa 
20 hohe, aneinander. Daraus muß auf ziemlich rasche, wenn auch nicht 
ruckartige Schließ- und Öffnungsbewegungen der Schließzellen geschlossen 
werden. Ein ,;Schnappen“ des Spaltöffnungsapparates ist es also nicht, 
es genügt die Geschwindigkeit, mit der der Turgor der Schließzellen 
aus der Nachbarschaft wiederhergestellt wird. Die hier entwickelte 
Vorstellung von dem statistischen Zustandekommen der Transpirations- 
schwankungen läßt auch die Annahme von einem synchronisierten 
Rhythmus der Stomatakontraktionen entbehrlich erscheinen, der Reiz- 
leitungsvorgänge von großer Geschwindigkeit zwischen den Spalt- 
öffnungen verlangen würde. 

Die hier gefolgerten Schließzellenbewegungen scheinen mit den von 
STÄLFELT (1929) aus Breitenmessungen des Spaltöffnungsapparates postu- 
lierten Pulsationen der Schließzellen nicht zusammenzuhängen. Ihre 
Existenz wird auch durch unsere Versuche nicht sonderlich gestützt. 
Erwünscht wäre hier wie dort eine Bestätigung dieser Bewegungen 
durch die unmittelbare mikroskopische Beobachtung der Spaltöffnungen 
mittels Auflichtbeleuchtung. Vielleicht wird die hier mitgeteilte Methode 
dazu verhelfen. 


Auszug aus dem Versuchsprotokoll. 


Von den hinter den Zeitangaben in Klammern stehenden Ziffern gibt die erste 
die Temperatur, die zweite die relative Feuchtigkeit der Luft des Versuchsraumes 
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an. Hafer und weißer Senf wurden in Gefäßen mit 6 kg Sand und den üblichen 
Nährstoffen, Johannisbeere in einem Gefäß mit 11 kg Boden vorkultiviert. 

Zu Abb. 4, Tafel II. Wasserabgabe eines feuchten Pappekartons. 29. 9. 32. — 
9 Uhr (18°, 70%). — 10 Uhr (24°, 60%). — 12 Uhr (31°, 48%). — 13 Uhr (33°, 
43°). — 14 Uhr (34°, 39%). — 16 Uhr (28°, 46%). — 17 Uhr 15 Min. (25°, 54%). — 
18 Uhr 15 Min. (23°, 60%). 

Zu Abb.5. Welkung eines Johannisbeerblattes infolge Durchschneidung des 
Triebes. Die Registrierung der Transpiration erfolgte nahe dem Blattrande. 
25.7.32. Der Trieb ist 74 cm lang, das Versuchsblatt ist als das neunte von der 
Spitze 23 em entfernt. — 12 Uhr 30 Min. (30°, 30%). — 13 Uhr 15 Min. (31°, 30%) 
wird der Trieb 20 cm unter der Ansatzstelle des Versuchsblattes durchschnitten. 
Alsbald nähert sich der Streifen der Blattunterseite und nach etwa 15 Min. lassen 
auch die oberhalb des Versuchsblattes inserierten Blätter ihre Spreiten hängen. — 
14 Uhr (33°, 30%). — 15 Uhr Berührung der beiden Zeiger. — 16 Uhr (31°, 30%). 

Zu Abb. 6. Transpiration eines Haferblattes an der Pflanze, 11 cm oberhalb 
des Spreitenansatzes. Hafer im Schossen. 12. 8. 32. — 10 Uhr 45 Min (30°, 23%). 
— 17 Uhr 45 Min. (30°, 27%). — Sonnenschein herrschte von 11 Uhr 12 Min. bis 
12 Uhr 40 Min. und 16 Uhr 38 Min. bis 17 Uhr 15 Min. — 18 Uhr erhält das Gefäß 
1/, Liter Wasser, trotzdem gehen die Zeiger weiter zusammen. — 19 Uhr (26°, 
40%) Berührung der Zeiger. 

Zu Abb.7. Transpiration eines Sinapis alba-Blattes an der Pflanze. Senf in 
Blüte, beginnende Fruchtbildung, Pflanzen 65—85 cm hoch. 27.8.32. — Das 
Versuchsblatt ist das vierte Blatt von unten. Im Doppelhygroskop wird der End- 
lappen des Blattes eingeklemmt. 9 Uhr erhält das Gefäß !/, Liter Wasser. — 9 Uhr 
30 Min. (28°, 41%) Blatt noch im Schatten. — 10 Uhr 15 Min. (30°, 36% ) fällt die 
erste Sonne darauf. — 10 Uhr 30 Min. kurze Unterbrechung, weil das Uhrwerk 
des Kymographions aufgezogen werden mußte. — 10 Uhr 50 Min. (30°, 34%). — 
12 Uhr (34°, 27%) U-Zeiger (an der Blattunterseite) macht sehr lebhafte Schwin- 
gungen, während die Schreibspitze O an der besonnten Oberseite nur kleine Wellen 
zeichnet. Federn stehen parallel, Luft im Versuchsraum noch ruhiger als vor- 
mittags. — 13 Uhr 15 Min. (36°, 23%) wurde dem Gefäß neuerlich !/, Liter Wasser 
zugesetzt. Alsbald schlägt der U-Streifen mächtig nach unten aus. — 14 Uhr 15 Min. 
(37°, 25%) erhält das Kymographion eine neue Papierbespannung. — 14 Uhr 
50 Min. (36°, 28%). — 16 Uhr (35°, 28%). — 17 Uhr verläßt die Sonne das Blatt. — 
17 Uhr 30 Min.) 32°, 32,5%). — 19 Uhr 15 Min. (26°, 43%). 

Zu Abb.8. Fortsetzung des vorangegangenen Versuches mit den gleichen 
Cellophanstreifen. 28. 8. 32. Sonniger Tag. — 9 Uhr 15 Min. (26°, 51%) Schreib- 
spitzen stehen parallel. — 10 Uhr (30°, 42%). — 10 Uhr 15 Min. fällt die erste Sonne 
auf das Versuchsblatt. — 11 Uhr 15 Min. (32°, 36%). — 11 Uhr 30 Min. deutliche 
Welkungserscheinungen an Blatt und Pflanze, Seitenfiedern des Versuchsblattes 
hängen. Streifen nähern sich dem Blatt. — 12 Uhr (34°, 35%). — 13 Uhr (35°, 
32%) Pflanzen stark welk mit hängenden Blütenständen. Schreibspitzen berühren 
sich. — 14 Uhr (36°, 34%) erhält das Gefäß 1 Liter Wasser. — 14 Uhr 15 Min. 
heben sich wieder die Blütenstände (in 80 cm Abstand vom Boden), die sich berüh- 
renden Schreibspitzen gehen wieder auseinander und die Cellophanstreifen heben 
sich vom Versuchsblatt (in 36 cm Abstand vom Boden) ab. — 15 Uhr 30 Min. 
(37°, 35%). — 16 Uhr 45 Min. (32,5°, 37%). — 17 Uhr 40 Min. (30°, 38%). — Nach 
Sonnenuntergang um 18 Uhr 45 Min. (27°, 45%) Blatt und Pflanze wieder turgeszent, 
doch liegen die Cellophanstreifen dem Blatte an. 

Zu Abb. 9. Transpiration eines Sinapis alba-Blattes (Endlappen) an der Pflanze. 
7. 9. 32. Sonniger Tag. — 9 Uhr 10 Min. (21,5°, 46%) letzte Wassergabe. — 
9 Uhr 45 Min. (25°, 43% ). — 10 Uhr Blatt oberseits besonnt. — 11 Uhr (27°, 40%). — 
12 Uhr (30°, 35%) scharfe und dichte Schwingungen. — 12 Uhr 20 Min. wird 
das Versuchsblatt allein durch ein in 1 m Entfernung gehaltenes Tuch beschattet. 
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Sofort werden die Ausschläge kleiner. — 13 Uhr 05 Min. (32°, 28%) Schattierung 
entfernt, sogleich nehmen die Ausschlage die frühere GrôBe an. — 14 Uhr (33°, 26%). 
— 15 Uhr (33°, 26%). — 16 Uhr 30 Min. (31°, 29%) kommt das Blatt in den 
Schatten. — 17 Uhr 15 Min. (29°, 32%) ziehen Wolken auf. — 18 Uhr 30 Min. 
(25°, 43%). — 20 Uhr (23°, 50%). — Welkung heinungen traten erst am 
nachsten Tage auf. 





Zusammenfassung. 

Es wird ein behelfsmäßiges Verfahren zur Registrierung der Transpira- 
tion eines Blattes an der Pflanze beschrieben. Werden Cellophanstreifen 
geeigneter Stärke und Größe mit ihrem einen Ende vermittels leichten 
Druckes einer Klemme einer transpirierenden Blattfläche angelegt, so hebt 
sich das freie Ende des Streifens von ihr ab und der entstehende Neigungs- 
winkel hängt von der Intensität der Transpiration ab. Die bei einer 
Änderung der Stärke der Wasserdampfabgabe auftretenden Bewegungen 
des freien Streifenendes können mittels leichter Federspitzen auf ein Kymo- 
graphion übertragen werden. Mit dieser Art der Registrierung, die natür- 
lich keine genaue quantitative Methode der Transpirationsmessung sein 
kann, lassen sich die photischen Reaktionen der Spaltöffnungen aus dem 
Abgehen und der Wiederannäherung der Cellophanstreifen an die Blatt- 
fläche zeitlich genau verfolgen, läßt sich der Zeitpunkt beginnenden Sätti- 
gungsdefizites und des Einstromes des Wassers in das welke Blatt nach 
dem Begießen genau erfassen, ferner können auch rasche Änderungen in 
der Wasserabgabe eines Blattes beobachtet werden. Schnelle und sehr 
starke Transpirationsschwankungen treten gern unter transpirations- 
fördernden Bedingungen bei entstehendem Wasserdefizit im Blatte auf 
und können nur auf ebenso rasche Bewegungen der Schließzellen zurück- 
geführt werden. 
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{Aus dem Biologischen Laboratcrium der I. G. Farbenindustrie Aktiengesellschaft 
Ludwigshafen a. Rhein, Werk Oppau.) 


ZUR BILDUNG DER BETAINE UND DER ALKALOIDE 
IN DER PFLANZE. 
III. VORVERSUCHE ZUR BILDUNG VON NIKOTIN. 


Von 
G. KLEIN und H. Linser. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 18. Mai 1933.) 


In unseren beiden ersten Mitteilungen ! haben wir über die Entstehung 
von Trigonellin und von Stachydrin aus Prolin und Vorstufen dieser 
Aminosäure in der Pflanze berichtet. Wir haben bereits in unserer 
I. Mitteilung darauf hingewiesen, wie aus Prolin über die ö-Amino- 
valeriansäure durch Kondensation mit Ameisensäure Nikotinsäure zu 
entstehen vermöchte, und daß diese bei gleichzeitiger Decarboxylierung 
mit Prolin zusammentreten und nach einfacher Methylierung des Prolin- 
restes Nikotin zu bilden imstande sein könnte. Wir haben ferner nach- 
gewiesen, daß das Trigonellin aus Prolin entsteht und haben als 
Zwischenprodukt dabei Nikotinsäure angenommen. Ebenso haben wir 
nachgewiesen, daß das Prolin in der Pflanze einfach methyliert werden 
kann. Dadurch haben wir neben die theoretischen Voraussetzungen 
unserer Ansicht über die Entstehung des Nikotins in der Pflanze experi- 
mentelle Tatsachen gestellt und den Weg der Nikotinbildung indirekt 
bestätigt. Es war nun Sache weiterer Versuche, die Entstehung des 
Nikotins selbst an der Pflanze zu verfolgen und durch Fütterung von 
Prolin eine Steigerung des Nikotingehaltes bzw. der Nikotinproduktion 
der Pflanze zu erreichen. Da wir zur Durchführung unserer Versuche 
weitgehend von andersgearteien experimentellen Arbeiten abhängig sind, 
uns die bisherigen Ergebnisse aber doch wichtig genug erscheinen, geben 
wir hier kurz unsere ersten Vorversuche wieder, die immerhin schon 
einen Einblick in die Verhältnisse gestatten. 


Methoden. 

Zur Bestimmung des Nikotins verwendeten wir anfänglich die von 
J. BopnAr, J. STRAUB und V. L. Nagy ? beschriebene mikrotitrimetrische 
Methode, die wir für unsere Zwecke unwesentlich modifizierten. 

1 Kreis, G. u. H. Liyser: Z. physiol. Chem. 209, 75 (1932); Planta (Berl.) 19, 
366 (1933). 

2 Bopnäk, J., J. Straus und V.L. Nagy: Biochem. Z. 195, 103 (1928); 206, 
410 (1929). 
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Der Gang der Bestimmung gestaltete sich demgemäß folgendermaßen: Von 
dem getrockneten und fein pulverisierten Pflanzenmaterial wurden 2g in eine 
Pulverflasche von 60 ccm Inhalt gebracht, deren mit reinster Vaseline eingefetteter, 
eingeschliffener Glasstopfen ätherdicht schließen mußte. Dann wurden 2 ccm einer 
wäßrigen, 20 %igen Natronlauge zugefügt und mit dem Pflanzenmaterial unter 
Zuhilfenahme eines Glasstabes verknetet. Nach Zugabe von 30 ccm eines Gemisches 
aus gleichen Teilen von Äther und Petroläther wurde auf der Schüttel 
2—3 Stunden lang geschüttelt. Die ätherische Lösung 
wurde dann in dem in Abb. 1 dargestellten, schon mehr- 
fach mit Erfolg von uns angewendeten Filtrierapparat 
abgesaugt, indem der ganze Flascheninhalt auf das Filter A 
gebracht und bei B mit einer Wasserstrahlpumpe abge- 
saugt wurde. Der Rückstand auf dem Filter wurde noch 
mit etwas Äther-Petroläthergemisch nachgewaschen und 
dann entfernt. Durch das bis auf den Boden des Rezi- 
pienten C reichende Rohr wurde nun weiterhin nach Vor- 
schrift der obengenannten Autoren zur Entfernung des 
Ammoniaks 3—5 Min. lang Luft durchgesaugt, die prak- 
tisch ammoniakfrei war. Durch den dabei verdunstenden 
Äther und Petroläther setzte sich bald eine Eiskruste an 
dem Rezipienten fest, wobei auch innerhalb des Äther- 
gemisches vorhandenes Wasser zum Erstarren gebracht 
wurde, so daß es sich an dem Rohr festsetzte. Dadurch 
sollte verhindert werden, daß beim Ablassen der Lösung 
nach beendeter Durchlüftung Spuren der wäßrigen Fraktion 
(in der Ammoniak oder Lauge vorhanden sein konnte) 
mitgespült wurden. Die Lösung wurde in einen Scheide- 
trichter von etwa 100 ccm Inhalt gebracht, mit einer dem 
zu-erwartenden Nikotingehalt entsprechenden Menge n/100 
Salzsäure versetzt (10—30 ccm) und gut durchgeschiittelt. 
Der Filtrierapparat wurde durch Absaugen über e (Abb. 1) 
mit Äther-Petroläther gereinigt und mit etwas Aceton- 
Alkohol getrocknet. Nach dem Absetzen der beiden 
Schichten im Scheidetrichter (es wurde noch etwas destil- 
liertes Wasser zugefügt) wurde die wäßrige Lösung und 
noch ein geringer Anteil der Ätherlösung in einen ERLEN- 4 
MEYER-Kolben abgelassen und unter Zusatz von einigen om a Zuge 
Tropfen Methylrot mit n/100 Natronlauge titriert. Jeder 
verbrauchte Kubikzentimeter n/100 Salzsäure wurde (nach dem Molekulargewichte 
des Nikotins) mit 1,621 mg Nikotin berechnet. 

Die Überprüfung der Methode an reinem Nikotin ergab recht gute 
Werte. Doch stellte sich bei der Aufarbeitung von pflanzlichem Material 
bald heraus, daß manchmal Spuren der verwendeten Natronlauge mit in 
die Säure und zur Titration gelangen konnten. Um diese ziemlich un- 
kontrollierbare Fehlerquelle zu vermeiden, wurden unsere weiteren Ver- 
suche so durchgeführt, daß wir das Nikotin gravimetrisch bestimmten. 

In Anlehnung an die von BERTRAND und JAVILLIER! angegebene 
Methode destillierten wir das Nikotin im Wasserdampfstrom in eine 
Vorlage von 20% Kieselwolframsäure in 5% Schwefelsäure (5 ccm) bis 
zu einem Volumen von 250 cem. Alle Bestimmungen wurden in zwei 


1 BERTRAND et JAVILLIER: Bull. Sci. pharmacol. (4) 5, 241 (1909). 
31 
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Apparaturen ausgeführt, die annähernd gleiche Destillationsgeschwindig- 
keiten einzuhalten gestatteten. Zur Destillation wurden jeweils 2g des 
getrockneten Pflanzenmaterials verwendet. Die in der Vorlage ent- 
standene weiße, flockige Fällung wurde nach 12stündigem Stehen bei 0° 
quantitativ ebenfalls bei 0° abfiltriert und mit eisgekühltem Wasser, dem 
etwas Salzsäure zugegeben worden war, gewaschen. Nach einstündigem 
Trocknen bei 120° und weiterem Verbleiben im Exsikkator wurde gewogen 
und aus der Menge des Niederschlages durch Multiplikation mit 0,1012 
die Menge des Nikotins bestimmt. 

Die Fütterung der Versuchspflanzen geschah durch Einstellen der 
abgeschnittenen Pflanzen in die betreffenden Lösungen. Injektionen 
konnten infolge der Beschaffenheit der Versuchspflanzen (Stengel ohne 
Hohlraum) nicht vorgenommen werden. Es war daher von vornherein 
eine gegenüber unseren Trigonellin- und Stachydrinversuchen wesentlich 
kleinere Ausbeute zu erwarten. In unseren weiteren Versuchen, mit 
denen wir nun beschäftigt sind, wird der Frage nach optimaler Fütterungs- 
methode nachgegangen. Die Versuchsdauer richtete sich je nach dem 
Zustand der Versuchspflanzen. Sie betrug wenige Tage bis zu 3 Wochen 
(wenn durch geeignete Mittel Sterilität gewährleistet war). 

Die Bezugsgröße haben wir in unseren beiden ersten Mitteilungen 
eingehend diskutiert. Es möge hier nur wiederholt sein, daß wir uns 
ein „ideales Individuum“ als Bezugsgröße konstruierten, indem wir 
alle Ergebnisse auf Pflanzen von je 100g Gewicht bezogen und inner- 
halb einzelner Versuchsreihen die durchschnittlichen Anteile der unter- 
suchten Organe feststellten, und daraus wie aus den für die Organe 
gefundenen Alkaloidwerten den Gesamtalkaloidgehalt des Individuums 
berechneten. So konnten Kontroll- und Versuchspflanzen ungeachtet 
etwa aufgetretener Verschiebungen im Gehalt der einzelnen Organe mit- 
einander verglichen werden. Die Methode hatte uns bei unseren Stachy- 
drin- und Trigonellinversuchen gute Dienste geleistet und wurde hier 
wieder verwendet. So sei darum zum Verständnis der Tabellen auf unsere 
früheren Arbeiten verwiesen. 


Versuche. 

Wir geben das erste der folgenden Protokolle ausführlich wieder 
und beschränken uns bei den weiteren auf die wesentlichsten Zahlen. 
Abweichungen von + 10% und weniger von der Kontrolle wurden zur 
Beurteilung der Versuche nicht herangezogen. 


Versuch 1. 
Nicotiana rustica, Fütterung mit Prolin. 

(Nicotiana rustica enthielt bei P. Koenıe! im Blatt am 10. 7. etwa 1,87% 
und am 30. 7. 2,55% Nikotin. Unsere Versuchspflanzen standen im September 
im Versuch.) 

1 Koznıs, P.: Z. Unters. Lebensmitt. 62, 87 (1931). 
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Die Fiitterung der Pflanzen erfolgte durch Einstellen abgeschnittener Gesamt- 
pflanzen in 250ccm 1%ige Prolinlésung. Nach kraftiger Saugung wurden am 
2. Tag weitere 100 ccm, am 3. Tag wieder 100 cem und am 4. Tag 50 ccm derselben 
Lösung zugegeben. Am 9. Tage nach der ersten Fütterung wurden die Pflanzen 
abgeerntet und bei 60° getrocknet. Es verblieben etwa noch 150 ccm Lösung. 

Die Trockengewichte der Versuchspflanzen waren (auf die Frischgewichte be- 
zogen) folgende: 


Gefütterte Pflanzen Kontrollpflanzen 
nei shui 14,2% 14,4% 
BE ei 25,5% 21,1% 
Blüten und Früchte . . . 50,6% 19,5% 


Die Ergebnisse der Nikotinbestimmungen gibt die folgende Tabelle 1. Die 
Einzelbestimmungen wurden je 3mal mit immer neuem Ausgangsmaterial derselben 
Probe durchgeführt und aus den Einzelwerten die Mittelwerte bestimmt, die in 
Tabelle 1 eingetragen wurden. 


Tabelle 1. Methode nach Bopnär, Stravs und Nacy (modifiziert). 








Nr. Organe Bemerkung — ae ee 
g o 
1 Stengel Gefüttert 2 3,79 0,190 
2 — Kontrolle 2 3,92 0,196 
3 Blatter Gefiittert 2 34,40 1,720 
4 — Kontrolle 2 15,68 0,784 
5 Blüten Gefüttert 2 9,52 0,476 
6 — Kontrolle 2 8,54 0,427 

















Es ergibt sich demnach eine Steigerung des Nikotingehaltes gegeniiber dem der 
Kontrollpflanzen bei den mit Prolin gefiitterten Pflanzen um: 
11% in den Blüten, 119% in den Blättern, —3% in den Stengeln 1. 


Versuch 2. 
Nicotiana rustica, Fütterung mit Prolin. Versuchsdauer 9 Tage. Titrations- 
methode. 























Tabelle 2. 
Prolinversuch Wasserkontrolle 
Stengel Blatter Blüten Stengel Blätter Blüten 
Trocken- 
gewicht?. 33,8% 21,8% 44% 33,3% 26,1% 40,7% 

Bezugs- 

flanze?. | 33,5% 23,9% 42,6% 33,5% 23,9% 42,6% 
Nikotin- 

ehalt . |190,0mg-% |1720,0 mg-% |476,0mg-% 196,0mg-% 784,0mg-% |427,0mg- % 


Nikotinge- 





halt der 

Bezugs- 

pflanze . 677,6 mg-% 434,9 mg-% 
Nikotin- 

zunahme + 56,0% + 0,0% 








1 3% liegt innerhalb der Fehlergrenze. 
2 Anteil jedes Organes des Gesamttrockengewichtes der Pflanze. Die ,,Bezugs- 
pflanze“ ist unsere 100 g-Idealpflanze, die wir als Bezugsgröße verwenden. 
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Versuch 3. 
Nicotiana havanensis (4732'), Fütterung mit Prolin. Versuchsdauer 11 Tage. 
Gravimetrische Methode. Ganze Pflanzen aufgearbeitet : 
Versuchspflanze: 107,7 mg-% Nikotin, 
Kontrollpflanze: 77,6 mg-% Nikotin. 
Zunahme: 39,0%. 


Versuch 4. 


Nicotiana havanensis Selbstung, Fütterung mit verschiedenen Substanzen. 
Versuchsdauer 9 Tage. Gravimetrische Methode. Ganze Pflanzen aufgearbeitet. 














Tabelle 3. 
Fütterung mit me +" rece = eee 
ee 117,3 +51 
nn er dé À ony 92,7 +19 
Glutaminsäurechlorhydrat . . . 120,4 +55 
A CRE Etwa 78,0 +0 
Versuch 5. 


Nicotiana havanensis (4732), Fiitterung mit Prolin. Versuchsdauer 14 Tage. 
Gravimetrische Methode. 


























Tabelle 4. 
Prolinversuch Wasserkontrolle 
Stengel Blatter Stengel Blatter 
Trockengewicht . . . . . 24,5% 75,5% 29,0% 71,0% 
Sentgeplionss Tee 26,7 % 73,3% 26,7 % 73,3% 
Nikotingehalt . . . . . . 54,7 mg-% | 102,2 mg-% | 69,8 mg-% | 80,5 mg-% 
Nikotingehalt der Bezugs- 
EEE 91,4 mg 77,6 mg 
Nikotinzunahme. . . . . +18% + 0,0% 
Versuch 6. 


Nicotiana havanensis Selbstung. Fütterung mit Prolin. Versuchsdauer 14 Tage. 
Gravimetrische Methode. Nur Stengel bestimmt: 
Versuchspflanze: 121,5 mg-% Nikotin, 
Kontrollpflanze: 42,5 mg-% Nikotin. 
Nikotinvermehrung: + 186%. 


Versuch 8. 
Nicotiana havanensis. Fütterung mit Prolin, Versuchsdauer 9 Tage. Gravi- 
metrische Methode. Ganze Sprosse aufgearbeitet. 
Versuchspflanze: 79,0 mg-% Nikotin, 
Kontrollpflanze: 27,3 mg-% Nikotin. 
Nikotinvermehrung: + 190%. 


1 Für die gütige Überlassung von Samenmaterial reiner Rassen sind wir 
Herrn Dr. R. v. SENGBUSCOH, Müncheberg/Mark, sehr verbunden. 
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Versuch 9. 
Nicotiana havanensis. Fiitterung mit Prolin. Versuchsdauer 8 Tage. Gravi- 
metrische Methode. Ganze Sprosse aufgearbeitet. 
Versuchspflanze: 55,5 mg-% Nikotin, 
Kontrollpflanze: 41,0 mg-% Nikotin. 
Nikotinvermehrung: + 34%. 

Somit zeigen acht von zehn insgesamt durchgeführten Versuchs- 
reihen eine deutliche Nikotinvermehrung nach Fiitterung mit Prolin. 
Zwei weitere Versuche, die hier nicht angeführt sind, wurden wegen 
Welkens und zu geringer Lösungsaufnahme ausgeschaltet. In diesen 
Versuchen wurde dementsprechend auch keine Nikotinvermehrung 
beobachtet. In den acht angeführten Versuchen zeigt sich hingegen 
eine recht deutliche und verhältnismäßig starke Zunahme an Nikotin. 
Bilanzversuche nach verschiedenen Fütterungsmethoden folgen. 


Tabelle 5. 





Nikotin- Nikotin- Nikotin- 
Versuchs- | vermehrung nach} Versuchs- | vermehrung nach} Versuchs- | vermehrung nach 
reihe Nr. | Prolinfütterung | reihe Nr. | Prolinfütterung À reihe Nr. | Prolinfütterung 





um % um % um % 
1 42 4 51 8 190 
2 56 5 18 9 34 
3 39 6 186 

















Nikotinvermehrung trat nicht nur nach Prolinfiitterung auf, sondern 
erwartungsgemäB auch nach Fütterung von Ornithin und von Glutamin- 
säure. Wie wir bei unseren Versuchen über das Entstehen des T'rigonellins 
und des Stachydrins feststellten, sind beide genannten Körper imstande, 
denselben Effekt hervorzurufen wie das Prolin, indem sie sich zuerst 
in dieses umwandeln und dann wie gefüttertes Prolin reagieren. Ornithin 
gibt dabei geringere Ausbeuten als Prolin selbst, wie ebenfalls schon bei 
der Trigonellinbildung festgestellt werden konnte. 

Da der beim Vergleich der Pflanzen entstehende Fehler kaum größer 
als 10% ist (vgl. unsere I. und II. Mitteilung), ist eine Steigerung des 
Nikotingehaltes, wie wir sie beobachteten, beweisend. Es ist die Aufgabe 
unserer weiteren Versuche, verschiedene andere Aminosäuren und N- 
Quellen zu prüfen und hier wie beim Trigonellin nachzusehen, ob Zugabe 
von Urotropin als Formaldehydquelle eine Steigerung der Ausbeute 
bewirkt. 

Zusammenfassung. 

Eine Reihe von Versuchen zeigt, daß nach Fütterung von Prolin, 
Ornithin und Glutaminsäure eine Steigerung des Nikotingehaltes der 
Tabakpflanzen erreicht wird, wobei das Prolin sowohl als Ausgangs- 
substanz für den Nikotinsäurerest wie auch für den Prolinrest des Nikotins 
anzusehen ist. 











QUELLUNG UND PERMEABILITAT DER ZELLWAND VON 
RHIZOCLONIUM. 


Von 


Kart FÖRSTER 
(Plauen i. V.). 


Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. Mai 1933.) 


I. Vorbemerkungen. 
1. Gegenstand und Ziel der Untersuchungen. 


Die fadenförmige Grünalge Rhizoclonium hieroglyphicum bildet watte- 
artige Massen, die leicht im Zimmeraquarium gedeihen. Die hier ver- 
wendete Form! war dort sogar zufällig aufgetreten. Die Pflanzen 





y 





Abb. 1. Zellfaden in K,CO,-Lösung (2,5 mol.). Es ist Schrumpfung eingetreten. 
Vergr. etwa 400 x. 


zeichneten sich durchweg durch unverzweigte, rhizoidenlose Zell- 
reihen aus. 
Bringt man Faden der Alge in Glycerin, so schrumpfen sie in merk- 
wiirdiger Weise: Die Zellen werden flachgequetscht, und je nachdem 
man sie von der Flache oder Kante sieht, erscheinen sie schmal und 
dunkelgrün oder breit und hellgrün. Gewöhnlich wechseln beide Lagen 
in einem Faden miteinander ab, wie es Abb. 1 zeigt. Im nächsten Ab- 
schnitt wird das näher erläutert (8S. 477). Die Schrumpfung geht übrigens 
meist innerhalb von Sekunden oder Minuten wieder zurück. 
Zweifellos hängt diese Schrumpfung mit dem Wasserverlust durch 
das Glycerin zusammen, aber es fragt sich noch, auf welche Weise: 
Entweder klebt die Wand am Protoplasten; dieser wird durch das 
Glycerin plasmolysiert und nimmt die Wand mit, wie es z. B. bei Beggiatoa | 
der Fall ist (RUHLAND und Horrmann 1925, S. 8 f.), oder die Wand ist | 
1 Die genaue Bestimmung ergab sie als ÆRhizoclonium  hieroglyphicum | 
(C. A. AGarpu) KÜTzING ampl. STOCKMAYER subsp. typica STOCKMAYER. Bei der | 
Bestimmung erfreute ich mich der Hilfe von Herrn Professor F. BACHMANN-Leipzig, i 
dem ‘auch an dieser Stelle mein bester Dank ausgesprochen sei. 
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selbst halbdurchlässig und läßt Glycerin nicht so schnell hineingehen 
wie sie Wasser herausläßt. Diese zweite Vermutung ist richtig. Das 
wird im übernächsten Abschnitt bewiesen (S. 478); hier sollen zunächst 
einige anschließende Fragen gezeigt werden, mit denen sich diese Arbeit 
befassen soll. 

Außer Glycerin gehen noch zahlreiche andere Stoffe durch die Zell- 
wand nur schwer hindurch und bewirken daher vorübergehende Schrump- 
fung. Allerdings zeigt sich das immer erst in ziemlich starken Lösungen, 
bei Salzen etwa von zwei Molen ab, also weit außerhalb der normalen 
Lebensbedingungen. Trotzdem dürfte eine genauere Untersuchung auch 
für den Biologen von Wert sein. Erstens, um zum Vergleich zu prüfen, 
wie hier die Durchlässigkeit von der Natur der gelösten Stoffe, ihrer 
Konzentration u. dgl. abhängt. Zweitens, weil sich hier eine günstige 
Gelegenheit gibt, der Frage nach der Mechanik des Stoffdurchtrittes 
nachzugehen. Die Zellwand von Rhizoclonium ändert sich in den ver- 
schiedenen Untersuchungsflüssigkeiten oft sehr wesentlich in ihrem 
Quellungszustand, ersichtlich an der Dicke. Nun wird zwar anerkannt, 
daß der Durchtritt eines Stoffes durch eine Wand stark davon abhängen 
kann, wie er ihren Quellungszustand beeinflußt. Aber immer sind beide 
Erscheinungen durch getrennte Versuche und nicht immer unter den- 
selben Bedingungen geprüft worden. Hier dagegen lassen sich beide 
gleichzeitig unter dem Mikroskop beobachten. Es soll versucht werden, 
an diesem und anderen Umständen zu prüfen, wieweit sie für die Erklä- 
rung der Permeabilitätsunterschiede zu benutzen sind. 


2. Nähere Beschreibung der Schrumpfung. 


Die merkwürdige Form der Schrumpfung wird verständlich, wenn 
man der Zellwand eine gewisse Starrheit zuschreibt. Wenn die Zellen 
Wasser verlieren, knittern daher die Wände nicht, sondern sie legen sich 
flach, um einen kleineren Raum zu umschließen. Die Querwände fallen 
nicht zusammen, sondern bleiben fest; deshalb werden die Fäden nicht 
in ihrer ganzen Länge flach wie ein Band, sondern jede Zelle klappt für 
sich zusammen. Dabei wechselt die Abflachungsebene der benachbarten 
Zellen meist um 90°; im mikroskopischen Bild liegen dann die Zellen 
so, daß man die einen von der Schmalseite, die andern von der Breitseite 
sieht (Abb.1). Manchmal zeigen aber auch ganze Reihen ein und dieselbe 
Richtung (vgl. Abb.5). Bei der Schrumpfung ist auch die Länge der 
Zellen etwas verringert. 

Der Rückgang der Schrumpfung erfolgt meist in Sekunden oder 
Minuten. Zur Veranschaulichung sei eine Zahlenreihe gegeben. Die 
Fäden waren in reinem Glycerin geschrumpft; die Entschrumpfung 
erfolgt darin ziemlich langsam (Tabelle 1). 

Auf gelegentliche Abweichungen wird später eingegangen. 
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Eine ähnliche Zellschrumpfung wie -die hier untersuchte beschreiben 
BRiLLiANT (1927) für die Blattzellen von Moosen, FRENZEL (1929) für 
Pflanzenhaare, Jost (1929, S. 14) für Chara (in 0,8 mol. Al-Sulfatlösung), 
RENNER (1932, S. 248) für Hymenophyllaceen. 


Tabelle 1. Verlauf der Entschrumpfung bei je einer Zelle, die von der 
Schmalseite (S) und Breitseite (B) sichtbar ist. 

L, Länge, B, Breite der Zellen, B, Breite der Protoplasten. Maße in Teil- 

strichen (s. S. 484). Bei Versuchsbeginn sind die Zellen eben in Glycerin gebracht 

worden und geschrumpft. Die darunter folgenden Reihen zeigen, alle 10 Min. 
gemessen, den allmählichen Rückgang der Schrumpfung. 











8 B Bemerkungen 

L, B, B, L, B, P 

Zu Versuchs 51 6%| 5%] 45 | 19 | 16 |Ahnl. Abb. 1, S. 476 
Nach 10 Min. 53 9 8 45 19 15 

PE 53 12 10 46 19 15 |. 

» 30 ,, 55 13 10 46 18 13 |Ahnl. Abb. 3, 8. 479 
— = 55 14 10 46 17 12 
» 0 „ 55 15 10 47 164%| 11 
» 60 ,, 55 15 10 47 16 11 























3. Die Schwerdurchlässigkeit der Wand als Ursache der Schrumpfung. 


Wie schon bemerkt, wird bei der Schrumpfung nicht etwa die Wand 
vom Plasma „mitgenommen“, sondern sie ist selbst die Ursache des 





Abb. 2. Zellfaden in NaCl-Lösung (4,5 mol.). Es ist Plasmolyse, aber keine Schrumpfung 
eingetreten. Vergr. etwa 400 x. 


Zusammensinkens, indem sie die gelösten Teilchen nur langsam hinein- 
läßt, wohl aber gestattet, daß sie Wasser sofort herausziehen. Die 
Beweise dafür sollen hier vollständig zusammengestellt werden, obwohl 
einige schon allein eindeutig sind: 

1. Viele Stoffe, manche in allen, manche in niederen Konzentrationen, 
bewirken sofort reine Plasmolyse! ohne Schrumpfung (Abb. 2). — 
Dies ist freilich kein sicherer Beweis, da ja die ,,Klebkraft‘‘ zwischen 
Plasma und Wand von Fall zu Fall sehr wechseln kann (WEBER 1924, 
u. à.). 

2. Oft geht die Schrumpfung sehr rasch zurück, während der Proto- 
plast plasmolysiert bleibt. 

3. Die Schrumpfung kann so stark sein, daß die Flachseiten der 
Zellwand sich in der Mitte fast berühren; nach der Entschrumpfung ist 


1 In den Begriff Plasmolyse darf hier etwaige Plasmaentquellung mit ein- 
gerechnet werden. 
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dann der Protoplast wie zerwalzt (vgl. Abb. 3). Auch aus den Zahlen 
fiir die Breite des Protoplasten in Tabelle 1 erkennt man deutlich, wie 
dieser sich bei der Schrumpfung in einer Zwangsform befindet und erst 
bei der Entschrumpfung zylindrische Gestalt mit einem Durchmesser 
von 10/11’ annimmt. — 2 und 3 sprechen dafiir, daB die Kraft von der 
Wand selbst ausgeht. 

4. Manche Stoffe bewirken unter Umständen Schrumpfung, aber 
nie Plasmolyse, auch wo sie es ihrer Konzentration nach tun müßten. 
Es sind dieselben, die auch bei anderen Pflanzen nie Plasmolyse hervor- 
rufen, z. B. Alkohol. — Hier liegt die Kraft der Zusammenziehung sicher 
nur in der Wand. 

5. Bringt man Faden nach erfolgter Entschrumpfung kurze Zeit 
in reines Wasser, so wird der Raum zwischen Wand und Protoplasten 








Abb. 3. Rückgang der Schrumpfung. Faden aus K,CO,-Lösung. Das Protopiasma zeigt 
noch die von der Schrumpfung herrührende Zwangsform. Vergr. etwa 400 x. 


von der eingedrungenen Lösung rasch befreit, die Plasmolyse geht aber 
nicht so schnell zuriick. Trotzdem sind die Zellen erneut schrumpfungs- 
fahig, wenn man sie wieder in die Ausgangsflüssigkeit oder eine andere 
geeignete Lösung bringt. 

6. Zellen, die aus niederer Konzentration in höhere kommen, sind 
schon plasmolysiert, können aber noch schrumpfen (vgl. S. 495f.). 

7. Auch tote Zellen können schrumpfen; allerdings verhalten sie 
sich nicht in allen Einzelheiten wie frische, aber das liegt an Änderungen 
der.Wand selbst (vgl. S.481). Desgleichen können Stoffe Schrumpfung 
veranlassen, die offenbar augenblicklich die Zelle abtöten, wie Eisen- 
chlorid und Chloralhydrat in gesättigten Lösungen. 

Damit ist erwiesen, daß die Ursache der Schrumpfung in der Wand liegt. Da 
die Schrumpfung schon äußerlich sehr an die Plasmolyse erinnert, stellt sich der 
Gedanke von selbst ein, daß sie von der geringen Durchlässigkeit der Wand abhängt. 
In der Tat wurde sie auch von anderen Beobachtern ohne weiteres so gedeutet. 
Könnte sie nicht aber auch eine Verzerrung der Wand sein, die infolge eines 
bestimmten anatomischen Baues in manchen Lösungen eintritt, etwa als Folge 
von ungleicher Entquellung u. dgl.? Dem widersprechen zahlreiche Tatsachen: 
1. Die Schrumpfung tritt bei sehr verschiedenen Pflanzen mit verschieden gestalteten 
Zellen auf (s. o. S. 478). 2. Die Schrumpfung kann in Lösungen der verschiedensten 
chemischen Natur und bei beliebigen Quellungsgraden der Wand eintreten. 3. Ge- 
quollene, also erweichte Wände können ganz anders, nämlich knitterig schrumpfen, 
wenn sie in eine stark entquellende Lösung kommen; die Zellen bleiben dann bei 
der Schrumpfung rund, aber ihr Durchmesser wird geringer (Abb. 4). 4. Aus- 
getrocknete Fäden (bei denen also auch Wasser aus dem Innern entwichen ist) 
sehen genau so aus wie die in üblicher Weise geschrumpften. Auch bei anderen 
Pflanzen können übrigens austrocknende Zellen — ohne zu knittern — in ähnlicher 
Weise zusammensinken (BRILLIANT 1927, dort weiteres Schrifttum; RENNER 1932, 
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S. 236), ebenso solche, bei denen Wasser durch Gefrieren austritt (MoLiscu 1922, 
S. 209). 


Horpneıpe (1931) hat an Hydrodictyon, Cladophora und Spirogyra etwas 
beobachtet, was der Schrumpfung gerade entgegengesetzt ist. In hoch konzentrierten 
(zum Teil unverdünnten) Alkoholen und anderen organischen Flüssigkeiten platzen 
die Zellen. Diese Plasmoptyse tritt nur bei lebenden Zellen ein und soll darauf 
beruhen, daß das Plasma Wasser langsamer durchtreten läßt als Alkohol usw. 
Daher wird dieser vorübergehend heftig in die Zelle osmotisch eingesogen, und diese 
schwillt an oder platzt gar. Die Zellwand scheint dabei nur insofern mitzuwirken, 
als sie entweder die Schwellung federnd auffängt oder, wenn die Zelle zum Platzen 
kommt, dabei durch ihre Beschaffenheit Ort und Form dieses Vorganges vor- 
schreibt. 

Bei Rhizoclonium konnte ich nichts dergleichen beobachten. Es wäre höchstens 
zu erwägen, ob vielleicht in manchen Lösungen, wo keine Schrumpfung eintritt, 
wenigstens ein Ansatz zu Plasmoptyse vorliegen könnte, den die Wand durch ihren 
Gegendruck auffängt. Aber selbst das ist abzulehnen. Erstens ergeben alle von 
HOoLDHEIDE untersuchten Stoffe, soweit sie hier auch geprüft wurden, in hohen 
Konzentrationen Schrumpfung, und nach den untersuchten Verdünnungen (vgl. 

Tabelle 2d, S.490) nimmt dieses Nichteindringen 

SSS EST und Wasserherausziehen langsam nach reinem 

ES Ge I ne = = SSE Wasser zu ab. Zweitens kann durch andere Ver- 

suche erwiesen werden, daB die Wand von Rhizo- 

Ao ae tel einem Faden, clonium sehr wohl fähig ist, zu platzen (Abb. 8, 

dessen Wände vorher durch Kochen SS. 486) oder anzuschwellen. — Es scheint da also 

gequollen waren. Vergr.etwa400x. ein Unterschied gegen die von HOLDHEIDE ge- 

nannten Pflanzen zu bestehen. Vielleicht tritt 

die Plasmoptyse nur bei Zellen mit sehr großen Vakuolen oder dünnen und leichter 

durchlässigen Wänden ein. — Über Quellungsänderungen der Wand finden sich 
bei HOLDHEIDE keine Angaben. 


Die Wand besteht aus einer dünnen, kutikulaartigen Außenhaut und 
einem dicken, geschichteten Teil, der die üblichen Zellulosereaktionen gibt 
(vgl. Czarek 1913, S. 641, und Otrmanns 1922, 1923). Die Außenhaut 
überzieht den ganzen Faden, beteiligt sich aber nicht an den Quer- 
wänden. Bringt man Fäden in konzentrierte Schwefelsäure, so ver- 
quellen im Augenblick Zellinhalt und Zellulosewand, und nur die zarte 
Außenhaut bleibt als Hülle zurück, aus der jene zum größten Teil ent- 
wichen sind (ähnlich WALTER 1923, S. 207, für Meeresalgen). Auch in 
verdünntem Alkohol und vielen Salzlösungen hebt sich die Außenhaut 
für das Auge deutlich hervor. 

Wenn die Kutikula für die Schrumpfung maßgebend wäre, dürften 
die Endzellen, die beim Zerschneiden der Fäden frisch entstehen, keine 
Schrumpfung zeigen, weil dort durch die kutikulafreie Querwand be- 
liebiger Austausch stattfinden könnte. Statt dessen ist aber die letzte 
wohlerhaltene Zelle stets mit geschrumpft (Abb. 3). Also ist die Zellulose- 
wand der schwer durchlässige Teil!. Die Kutikula ist offenbar nur eine 











1 Wenn konzentrierte Alkohole nicht eindringen, so spricht das in diesem 
Falle auch gegen eine Bedeutung der Kutikula für den Durchlaß. Hier mögen wohl 
auch bei verschiedenen Pflanzen große Unterschiede möglich sein (vgl. RUHLAND, 
UrzrıcH und YAMAHA 1932, S. 339, Anmerkung). 
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mechanisch und chemisch widerstandsfähige Hülle, deren Durchlassigkeit 
aber sehr groß ist. Daß sie auch für Wasser kein Hemmnis ist, zeigt der 
sofortige Eintritt der Schrumpfung; die leichte Wasserdurchlässigkeit 
scheint bei untergetauchten Pflanzen allgemein zu sein (Czasa 1924, 
S. 555, dort weitere Belege). 

Wenn die Zellulosewand als schwer durchlässig bezeichnet wird, so 
soll damit nicht ausgeschlossen werden, daß vielleicht in sie eingelagerte 
Stoffe die geringe Durchlässigkeit mehr oder weniger mitbewirken. Viele 
Untersucher, die „halbdurchlässige‘‘ Zellwände untersuchten, fanden sie 
entweder deutlich mit Kutin, Kork u. dgl. durchtränkt (van Wissz- 
LINGH 1920; ZIEGENsPEcK 1921; FRENZEL 1929; Gurwırsch 1929; 
BRENNER 1930), oder sie nahmen ,,Einlagerungen, die Halbdurchlässig- 
keit verursachen, ohne die mikrochemischen Zellullosereaktionen zu 
verändern‘, als selbstverständlich an (SCHRÖDER 1922, S. 188; ähnlich 
BriıLLıant 1927; Kress 1919; Renner 1932, S. 248). Manche Beob- 
achter weisen jedoch auch der Zellulose selbst ,,Halbdurchlassigkeit“ zu 
(Literatur bei RırreL 1918). 

Allerdings ist, wie bemerkt, bei Rhizoclonium in Konzentrationen 
innerhalb des normalen Lebensbereiches eine Hemmung des Durchgangs 
echtlöslicher Stoffe durch Schrumpfungsversuche nicht nachzuweisen. 
Erst in Lösungen von einigen Molen ist meist sehr vorübergehende 
Schrumpfung, also gehemmter Ausgleich, festzustellen. Für diesen, erst 
in Grenzfällen bemerkbaren Widerstand könnte wohl die Zellulose maß- 
gebend sein, zumal die Wände verhältnismäßig dick sind. Bei der 
Unsicherheit der einschlägigen Proben wurde von einer mikrochemischen 
Analyse der Zellwand abgesehen. 

Tote Zellen sind auch noch der Schrumpfung fähig, zeigen sie aber 
doch weniger regelmäßig. Es kann nicht entschieden werden, ob das 
vielleicht auf Einlagerungen in der Wand hinweist, die weniger beständig 
sind als die Zellulose und daher bei toten Zellen verschwinden, oder ob 
vielleicht nach dem Absterben Quellungsänderungen allgemein eintreten. 
Daß bei bestimmten Verfahren des Abtötens die Wände merklich auf- 
quellen und damit durchlässiger werden, ist erwiesen (vgl. 8. 499). 


4. Die Beurteilung der Durchlässigkeit. — Die Dauer der Schrumpfung. 

Die Schrumpfung soll als Maß der Permeabilität betrachtet werden. 
Bisweilen genügt schon die Angabe, ob ein Stoff überhaupt je Schrump- 
fung bewirkt oder nicht. Dabei muß natürlich für genauere Vergleiche 
die Konzentration mit berücksichtigt werden. Bei den späteren Ver- 
suchen wird dazu meist die niedrigste Konzentration gesucht, in der 
eben Schrumpfung eintritt (Näheres S. 491). 

Da alle geeigneten löslichen Stoffe, auch die Zucker mit ihren großen 
Molekeln, ziemlich rasch eindringen, muß darauf verzichtet werden, 
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Permeabilitätskoeffizienten zu errechnen, da ein brauchbarer Maßstab 
fehlt. Die Permeabilität läßt sich aber trotzdem beurteilen. 

In stärkeren Lösungen hält die Schrumpfung einige Zeit an. Die 
Dauer der Schrumpfung kann aber nicht ohne weiteres als Maß der Perme- 
abilität gelten. Das ergibt sich aus folgender Beobachtung: In zahl- 
reichen hoch konzentrierten Flüssigkeiten kann die Schrumpfung sehr 
lange anhalten, mindestens Tage oder Wochen. Das wurde festgestellt 
an 3,5 mol. und gesättigter K,CO,-Lösung, an übersättigter FeCl,- 
Lösung unbekannter Konzentration und an folgenden unverdünnten 
organischen Flüssigkeiten: Äthylalkohol, Propylalkohol, Butylalkohol, 
Propionsäure und Aceton. Allen diesen Fällen ist es gemeinsam, daß 
die Zellwand zugleich entquollen ist. In den Kaliumkarbonatlösungen 





Abb. 5. Zellfaden aus Propylalkohol. Es ist Dauerschrumpfung eingetreten; auch an- 
geschnittene Zellen (links) behalten die Schrumpfungsgestalt. Im Vergleich zu den 
Abb. 1—3 ist die Entquellung der Zellwand deutlich zu erkennen. Vergr. etwa 400 x. 


betrug die Wanddicke 1’—, in der Eisenchloridlösung und den organischen 
Flüssigkeiten !/,’ — gegen 1’ normale Dicke. So starke Entschrumpfung 
der Wand wurde sonst nie gefunden, weder bei geringeren Konzentra- 
tionen derselben Stoffe noch in anderen Flüssigkeiten. Von der osmo- 
tischen Konzentration wird die Dauerschrumpfung nicht bestimmt, denn 
es wurden auch bei anderen Stoffen zum Teil Konzentrationen unter- 
sucht, die den erwähnten Flüssigkeiten mit Dauerschrumpfung gleich 
waren oder sie sogar übertrafen (zu dem allen vgl. Tabelle 2, S. 490). Es 
bewirken also nur Lösungen, die die Zellwand entquellen, anhaltende 

Diese Dauerschrumpfung muß nicht Ausdruck einer anhaltenden 
Undurchlässigkeit sein. Es wäre auch denkbar, daß durch die Entquellung 
die Zellwände so starr werden, daß sie sich nicht mehr zurückbiegen 
können. Im mikroskopischen Präparat erscheinen diese Wände in der 
Tat, namentlich in Eisenchloridlösung, geradezu spröde. Um diese 
Möglichkeit nachzuprüfen, zerschnitt ich Fäden, die in den erwähnten 
Flüssigkeiten geschrumpft waren, und zwar innerhalb der Flüssigkeiten. 
Wenn die Wände ihre alte Beweglichkeit behalten hätten, mußten die 
angeschnittenen Zellen ihre Schrumpfungsgestalt verlieren. Das Ergebnis 
war in K,CO,-Lésung und Äthylalkohol fraglich ; eine geringe Abflachung 
blieb hier zurück, aber diese ließe sich auch durch Zerrung von den 
geschrumpft gebliebenen Nachbarzellen her erklären. Sehr auffällig 
blieb jedoch die Schrumpfungsgestalt in Propylalkohol erhalten (Abb. 5). 
Damit ist die oben ausgesprochene Vermutung erwiesen: Die Dauer der 
Schrumpfung unterliegt Störungen und kann nicht ohne weiteres zur 
Beurteilung der Durchlässigkeit ausgenützt werden. 
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Allerdings ist auch keineswegs widerlegt, daB die so stark entschrumpften 
Wände nicht doch für die untersuchten Stoffe undurchlässig sind. Ein sicheres 
Verfahren, das nachzuprüfen, ergab sich leider nicht. Es sei hier aber des alten 
Streites gedacht, warum trockene pflanzliche Samen gegen wasserfreien Alkohol, 
Äther usw. widerstandsfähig sind. RrpPez (1917) hat schon vermutet, die Wider- 
standsfähigkeit käme dadurch zustande, daß die genannten Stoffe durch die völlig 
entquollenen Zellwände gar nicht eindringen. 

Es erscheint nötig, jetzt auch für die Fälle von vorübergehender 
Schrumpfung zu erörtern, inwiefern die Starrheit der Wand in die 
Beobachtungen störend mit eingehen könnte. Es könnte in manchen 
Lösungen die Wand starr werden und damit die Schrumpfung verhindern 
und so Permeabilität vortäuschen. Diese Annahme erscheint jedoch 
nicht berechtigt: Erstens, weil offenbar nur stark entquollene Wände 
starr sind, denn es bewirken die obenerwähnten Stoffe in den Konzentra- 
tionen, die die Wand noch nicht sichtbar entquellen, sofort abklingende 
Schrumpfung (z. B. 2 mol. K,CO,, 80%iger Alkohol). Zweitens muß 
aber nach allen Beobachtungen die stärkste Entquellung, die die Wand 
starr macht, überhaupt langsamer erfolgen als die Schrumpfung !, denn 
es erfolgt ja in den obigen Fällen erst die Schrumpfung, und dann wird 
die eingetretene Schrumpfung festgehalten. Es kann also Starrwerden 
der Wand nicht die Schrumpfung verhindern, und wo diese ausbleibt, 
ist der Schluß berechtigt, daß der betreffende Stoff rasch durch die Wand 
einwandert. 

Vielleicht könnte auch Aufquellen der Wand auf die Schrumpfung 
einwirken? — Die Beobachtungen lehren: 1. daß gequollene Wände 
weniger leicht Schrumpfung zeigen als normale; 2. wenn bei solchen 
Wänden Schrumpfung erfolgt, daß sie dann leichter zurückgeht. Diese 
Erscheinungen sind kaum einheitlich als Störungen durch die Wand- 
beweglichkeit zu erklären. Nimmt man an, daß durch die Quellung 
die Wand beweglicher, nachgiebiger wird, so wäre damit 2 zu erklären, 
aber nicht 1; nimmt man an, Aufquellen mache die Wand träger, so wäre 
damit 1 zu erklären, aber nicht 2. Im einzelnen wird auf diese Fälle noch 
zurückgekommen. Dann wird auch die Erklärung gefunden, daß Quellung 
das Molekelsieb der Wand erweitert ; diese paßt zu beiden Beobachtungen. 


5. Ausführung der Versuche. Messungen. 

Die Versuche wurden in den Jahren 1931 und 1932 ausgeführt. Es 
erwies sich als nötig, nur gesunde, frische Fäden zu verwenden; diese 
zeigen die zu beschreibenden Erscheinungen jederzeit gleichmäßig. Daß 
die Schwerdurchlässigkeit der Wand keine Lebenserscheinung ist, daß 
sie aber doch nach dem Absterben Störungen unterliegen kann, wurde 
ja bereits erwähnt (S. 481). 

1 Bei dem umgekehrten, gröber augenfälligen Vorgang der Quellung ist tat- 
sächlich unter dem Mikroskop zu beobachten, wie sie sich in Bruchteilen von Sekun- 
den, manchmal auch langsamer (S. 489), vollzieht. 
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Die Pflanzen wurden in Zimmeraquarien gehalten. Zur Untersuchung 
wurde jeweils ein kleines Büschel Fäden abgezupft oder abgeschnitten 
und unter Rühren in die Lösung gebracht, meist gleich auf dem Objekt- 
träger. In Grenzfällen ist es dagegen erwünscht, die Fäden in eine 
größere Menge Flüssigkeit zu bringen und gut zu schütteln, damit das 
anhängende Wasser nicht stört. 

Die Wanddicke ist der einfacheren Lesbarkeit halber in Okular- 
teilstrichen angegeben, d. h. der Einheit, die sich aus der verwendeten 
Optik ergab (Seibert Obj. 51/, F1, Ok. 3, Auszug 17 cm); dabei ist 1’ = 
1,35 u. Zufällig beträgt die normale Wanddicke gerade 1’. Starke 
Abweichungen sind meist auf 1/, abgerundet ; auf geringere, aber deutlich 
erkennbare Schwankungen beziehen sich 1 + und 1—. 


II. Quellungserscheinungen. 
1. Vorbemerkungen. 

Neben den vergleichenden Untersuchungen über Quellung und Perme- 
abilität (S.487f.) wurden auch einige reine Quellungsversuche aus- 
geführt. Sie sollen nur zur Abrundung der anderen dienen und keine 
Vollständigkeit anstreben. Ganz abgesehen wurde davon, Beziehungen 
zwischen chemischem Bau der Stoffe und ihrer Quellungswirkung nach- 
zuspüren, da die meisten Substanzen nicht in chemisch reinster Form 
zur Verfügung standen und kleinste Beimengungen die Quellungs- 
wirkung stark beeinflussen können (Korte 1914, S. 142 Anmerkung !). 

Bei diesen Versuchen wurden Zellfäden in größere Mengen der Flüssig- 

keiten gelegt und unmittelbar danach, sowie von Zeit zu Zeit wiederholt, 
die Wanddicke gemessen. Danach wurde jedesmal ein Teil der Fäden 
in reines Wasser zurückgebracht und auf etwaige Nachwirkungen beob- 
achtet. Auf diese Weise wurden jeweils verschieden starke Lösungen 
untersucht von NaCl, NaNO,, K,CO,, FeCl,, Äthylalkohol und Glycerin. 
Die Ergebnisse sind mit zahlreichen gelegentlichen Beobachtungen zu- 
sammengefigt. 
Die normale Wanddicke beträgt, wie bemerkt, 1 Teilstrich. Dieser 
Wert bleibt bestehen, auch wenn sich der Protoplast — z. B. bei längerem 
Aufenthalt im Dunkeln — von der Wand abhebt. Das sei im Hin- 
blick auf manche Meeresalgen hervorgehoben, deren Wand durch den 
Turgor des Protoplasten zusammengedrückt wird (Korte 1914, S. 127; 
Water 1923, S. 150; Horrmann 1932 a, b). Bei starker Quellung 
werden die leichten Schwankungen der Wanddicke naturgemäß auf- 
fallender, indem sie jetzt in den Meßbereich fallen. 

Beim Aufquellen kann die Wand doppelten Widerstand erfahren. 
Meist erfolgt die Quellung nach innen, da die Kutikula offenbar sehr fest 


1 Dort wird gezeigt, daß das selbst im Zustand pro analysi noch der Fall sein 
kann. 
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ist. Nur ausnahmsweise (s. 8. 486) wird ihr Widerstand gebrochen. — 
Die Wandquellung kann aber auch durch das Protoplasma gestört 
werden, besonders wenn die untersuchte Flüssigkeit auch dieses zu 
Quellung bringt. Z. B. ist in konzentrierter Schwefelsäure die Quellung 
von Wand und Plasma so stark, daB beide im Augenblick aus der Kuti- 
kularumhiillung ausflieBen. In 33%iger Säure dagegen erscheint die 
Wand unverandert, wenn noch Plasma innen ist. Hier hindert offenbar 
das Plasma die Dickenzunahme, denn freistehende Zellstiimpfe zeigen 
stark gequollene Wand. Bei Salzen ist die Quellung meist mühelos 
abzulesen, da zugleich Plasmolyse eintritt, die Wand also Platz zur 
Quellung hat. Wo sich Plasma und Wand beriihrten, wurde wieder 
auf angeschnittene Zellen geachtet. Die im Text und in den Kurven 
enthaltenen Angaben beziehen sich, wo es nicht anders bemerkt ist, 
stets auf die unbehinderte Wandquellung. 


2. Quellung. 
Die untersuchten Stoffe ergeben fast alle Gipfelkurven (Abb. 6; vgl. 
Katz 1928). Bei manchen sind sie ziemlich flach (NaCl, NaNO,, Glycerin) ; 











er. 1 
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Abb. 6. Quellungszustand (Dicke) der Zell- Abb. 7. Ausgezogene Linie: Quellung der 
wände unmittelbar nach dem Einbringen Zellwand bei längerem Verweilen in 95 %igem 


in verschieden konzentrierte K,CO,- Glycerin. Gestrichelte Linien: ,,Nachquel- 
Lösungen. lung“ bei Zellwänden, die zu verschiedenen 
Zeitpunkten in reines Wasser übertragen 
wurden. 


andere Stoffe dagegen sind sehr wirksam: in „‚mittleren‘‘ Konzentrationen 
wirken sie stark quellend, in hohen sogar entquellend (FeCl,, CH,COOH, 
schwächer K,CO,). Einschenklige Kurven geben Äthylalkohol (mit der 
Konzentration zunehmende Entquellung) und Schwefelsäure (zunehmende 
Quellung). — Alle diese Wirkungen sind schon nach den wenigen Hand- 
griffen des Einbringens in die Lösungen sichtbar. 

Im Laufe von Stunden und Tagen nimmt die Quellung meist noch etwas zu. 
Das wurde für alle erwähnten Stoffe beobachtet und für KNO,, CH,COOK und 
MgSO.. Nur selten zeigte sich kaum eine Veränderung (KCl gesättigt, KBr und KJ 
4,5 mol., CaCl, 3,5 mol.). Dabei scheint der Gipfel der Kurve meist flacher zu 
werden. Allmählich wird die nachträgliche Zunahme immer geringer, und nach 
1 oder 2 Tagen kann die Wanddicke sogar wieder etwas abnehmen (Abb. 7). 

Da die Kurven der verschiedenen Stoffe (den Wechsel der Quellungs- 
wirkung mit der Konzentration darstellend) nicht parallel zueinander 
laufen, muß sich auch die Quellungsreihe der Stoffe mit der Konzentration 
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verschieben. Während z. B. K,CO, bei einem Mol viel stärker quellend 
wirkt als NaCl, ist es bei drei Molen gerade umgekehrt. 

Uber Quellung in Stoffgemischen finden sich einige Angaben auf 
S. 496 f. 


3. ,,Nachquellung*. 

Überträgt man Fäden aus hôchstkonzentrierten Lösungen, in denen 
meist keine nennenswerte Quellung oder gar Entquellung erfolgt (z. B. 
Alkohol abs., NaCl), in Wasser, so quellen die Wände meist in wenigen 
Minuten stark auf (vgl. Karz 1928, S. 681). Auch im Laufe der nächsten 
Stunden nimmt ihre Dicke noch weiter zu. Diese Erscheinung soll als 
»Nachquellung“ bezeichnet werden. Sie ist meist stärker als die einfache 
Quellung in irgendeiner Verdünnung desselben Stoffes. Für ihren End- 
zustand ist es gleichgültig, ob die Fäden nur wenige Minuten oder viele 
Stunden in der Lösung 
zugebracht hatten (Ab- 
bildung 7). 

DabeifindetdieNach- 
quellung meist noch vor- 


Abb. 8. Zellfaden aus H,PO, in Wasser übertragen. Die zeitig einen Widerstand 
Zellwände sind stark gequollen, das Protoplasma ist bei . : 
zwei Zellen ausgepreßt worden. Vergr. etwa 400 x. innen im Protoplasten, 


außen in der Kutikula, 
was aus folgendem ersichtlich ist: 1. Manchmal wird der Faden aus- 
gedehnt, indem die Kutikula doch etwas nachgibt; der Durchmesser 
steigt dann von etwa 14—15’ auf 15—17’. 2. Bei offenen (angeschnit- 
tenen) Endzellen verschleimt die Wand oft völlig. 3. Manchmal hält 
das Zellinnere den Druck der quellenden Wand nicht aus, die Wand 
reißt an einer Stelle! und das Plasma wird mit großer Heftigkeit aus- 
geschleudert. Das geschieht oft, wenn man Fäden aus möglichst gesättigter 
Trichloressigsäure oder Phosphorsäure in Wasser bringt ?, bisweilen 
auch nach Verweilen in 95%igem Glycerin. Daß die Kraft dabei von 
der Wand ausgeht, ersieht man daraus, daß das Plasma dabei nicht 
auffällig gequollen ist; bei Phosphorsäure z. B. liegen die herausgepreßten 
Protoplasten als derbe Massen herum (Abb. 8). 

Fäden aus mittleren Konzentrationen verhalten sich ungleich. 1. Bei Alkohol 
erfolgt keine Nachquellung. 2. Bei NaCl (3,5 mol. und weniger) und Glycerin (25%) 
treten ziemlich erhebliche Unterschiede unter den Zellwänden auf. Manche quellen 
etwas nach; andere entquellen sogar etwas, und zwar scheinen es diejenigen zu 
sein, die schon in der Ausgangslösung (im Rahmen der individuellen Unterschiede) 
weniger stark gequollen waren. 3. Ähnlich verhalten sich zunächst Fäden aus 
K,CO, (0,6 mol. und weniger) und NaNO,; hier können aber die ursprünglich 


1 Das erinnert an die Beobachtung HOLDHEIDEs (1931, S. 288), daß bei der 
Plasmoptyse von Hydrodictyon und Cladophora gelegentlich „ein punktförmiges 
Loch auftritt, aus dem dann das Plasma hervorgepreßt wird“. 

2 Es kann nicht entschieden werden, wieweit eine etwaige Wärmetönung beim 
Einbringen der Fäden in diese Flüssigkeiten für die Nachquellung mitbestimmend ist. 
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entquollenen Wände nach Stunden oder Tagen auch noch Nachquellung zeigen. 
4. Fäden aus starker FeCl,-Lösung zeigen zunächst durchgängig Entquellung und 
dann wieder Aufquellung, die aber den u Mies (Quellung in der Urlösung) 
nicht überholt. 


4. Zur Theorie der Quellungserscheinungen. 

Die meisten Lösungen wirken somit stark auf die Wand ein. Zum 
Teil ist das sofort an der Quellung oder Entquellung ersichtlich, zum 
Teil an der Nachquellung. Wieweit dabei auch chemische Änderungen 
eintreten mögen, kann die Zellulosechemie heute noch nicht sicher ent- 
scheiden; nur scheinen unter den hier vorliegenden Bedingungen wesent- 
liche Änderungen des Zellulosemoleküls ausgeschlossen (vgl. Hess 1929, 
8. 284 f., 344f.). Es ist auch damit zu rechnen, daß etwaige Begleiter 
der Zellulose (vgl. S. 481) an den Quellungsänderungen beteiligt sind. 
Da jedoch die Zellulose in der Wand mindestens weitaus vorwiegt und 
an der Wand, gequollen wie ungequollen, außer der Schichtung keine 
Uneinheitlichkeit zu erkennen ist, würde auch dann wohl das Zellulose- 
gerüst der Wand für ihre Permeabilität entscheidend bleiben. 

Sind die Quellungserschei unmittelbare Wirkungen der Lösungen oder 


sind vielleicht Absterbestoffe, die vom Plasma ausgehen, wirksam ? Bei der Ent- 
quellung in hoch konzentrierten Lösungen geht allerdings die Wirkung wohl ohne 
Zweifel von den Lösungen selbst aus, aber es wäre wenigstens für die Quellung 
in niederen Konzentrationen und für die Nachquellung zu erwägen, ob sie vielleicht 
auf dem Austritt von Absterbestoffen aus der Zelle beruhen könnten. Das würde 
an die quellungsbewirkenden Stoffe erinnern, die bei Mimosa gefunden worden 
sind. Diese Vermutung stößt jedoch auf Unstimmigkeiten; nämlich: 1. daß die 
Quellung zum. Teil in Lösungen erfolgt, die in kürzerer Zeit das Plasma noch nicht 

; 2. daß die Stoffe so heftig wirken, wie es z. B. die Nachquellung zeigt; 
3. daß die Pflanzen z. B. aus Eisenchloridlösung in Wasser anfangs Entquellung 
zeigen, obwohl sie sicher schon in der Urlösung abgestorben sind. 

Immerhin ist es auffallend, daß abgestorbene Zellen sehr häufig verdickte Wände 
haben, z. B. auch durch Kochen getötete. Daß tatsächlich von dem Plasma aus- 
gehende Stoffe quellend wirken können, scheint auch aus einem eigens dazu aus- 
geführten Versuche hervorzugehen: Ich zerrieb eine größere Menge Algenwatte 
im Mörser und untersuchte die erhaltenen Trümmer, wie auch neu in das Zerreibsel 
eingelegte Fäden. Dabei fand sich normale Dicke der Wände bei lebenden Zellen, 
dickere Wände bei leeren Zellen (Reste zerriebener Fäden) sowie bei solchen Zellen, 
die vereinzelt abgestorben waren (Färbeversuche). Aber stets ist diese Quellung 
verhältnismäßig gering; bei der Nachquellung könnte sie höchstens mitbeteiligt 
sein. Auch scheinen nicht in allen Fällen diese Stoffe aufzutreten, denn man findet 
gelegentlich an frischen Fäden vereinzelt tote Zellen mit stark geschrumpftem 
Plasma und normaler Wand; auch an Knickstellen, wie sie im mikroskopischen 
Präparat leicht auftreten, sterben die Zellen ab, ohne daß die Wand quillt. 





III. Der Durchtritt von Nichtelektrolyten und organischen Säuren. 
Tabelle 2 enthält die Beobachtungen an einer Anzahl organischer 
Stoffe. Weil, wie vorausgenommen sei, die Nichtelektrolyte und Elektro- 
lyte unter ihnen dieselben Gesetzmäßigkeiten zeigen, sollen hier beide 
zugleich betrachtet werden. (Die Salze organischer Säuren werden im 
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nachsten Abschnitte betrachtet.) Unter a—c stehen da zunächst reine, 
wasserfreie Flüssigkeiten. Von ihnen dringen, scheinbar ganz unregel- 
mäßig, manche nicht sofort ein (d. h. sie bewirken Schrumpfung), und 
manche dringen sofort ein. Das Bild wird noch bunter, wenn man die 
wässerigen Lösungen und verdünnten Flüssigkeiten mit betrachtet (d, e). 
Es fällt dabei vor allem auf, daß die höheren Alkohole, Aceton und Essig- 
säure in verdünntem Zustand keine Schrumpfung mehr geben, also 
sofort eindringen. Dabei liegt ihre molare Konzentration dann immer 
noch über der von Rohrzuckerlösung und verdünntem Glycerin, in 
denen Schrumpfung erfolgt. Doch können wir gerade von dieser Erschei- 
nung aus zu einer Erklärung der Permeabilität gelangen. 

Einige Umstände, die sonst hierzu herangezogen werden, dürften sich hier 
von selbst ausschließen: 1. Methylalkohol dringt trotz höchster molarer Konzen- 
tration stets sofort ein. Da er sich nach Löslichkeit, Oberflächenaktivität u. dgl. 
sehr eng an die anderen Alkohole anschließt, müssen diese Eigenschaften ohne wesent- 
liche Bedeutung sein. Es liegt nahe, statt dessen an das geringe Molekularvolumen 
des Methylalkohols zu denken. Daß wir aber auch mit diesem nicht den einzigen 
Erklärungsgrund gefunden haben, zeigt ein Blick auf die Verbindungen mit größerem 
Molekularvolumen: diese dringen Teil nicht sofort ein, zum Teil aber auch 
sofort (Buttersäure, Citronensäure, Weinsäure). 2. Bei den obenerwähnten Stoffen, 
die unverdünnt Schrumpfung ergeben, verdünnt aber nicht, dürften ebenfalls 

Teilchengröße, Diffusionsgeschwindigkeit, Oberflächenaktivität u. dgl. zurücktreten, 
denn diese werden sich innerhalb des untersuchten Konzentrationsbereichs nicht 
wesentlich unterscheiden. Zu einer erschöpfenden Erörterung dieser Frage fehlt 
es allerdings an Unterlagen, insbesondere für hohe Konzentrationen. 3. Da es sich 
bei den Stoffen der Tabelle 3 meist um Nichtelektrolyte handelt, ist auch eine Mit- 
wirkung der Dissoziation sowie elektrostatischer Erscheinungen u. dgl. ausgeschlossen. 

Betrachtet man die großen Unterschiede in der Spalte „Wanddicke‘ 
der Tabelle 2, so drängt sich der Gedanke auf, daß wir vielleicht die 
Permeabilitätsunterschiede damit erklären können, daß sich die Wand 
als Ultrafilter von Fall zu Fall verändert hat. In der Tat haben die höheren 
Alkohole, Aceton und Essigsäure in den Konzentrationen, wo sie Schrump- 
fung bewirken, die Wand stark entquollen; in den Konzentrationen, 
wo sie keine Schrumpfung bewirken, ist die Entquellung gering oder 
gar nicht eingetreten. 

Die Entquellung kann so stark sein, daß die Schrumpfung auf die Dauer fest- 
gehalten wird (vgl. 8.482 und Abb. 5). Ich überzeugte mich, daß sie in Äthyl- 
alkohol wochenlang erhalten bleibt; in Wasser geht sie auch dann noch sofort 
zurück. Nun wurde zwar (S.483) schon gezeigt, daß die stärkste Entquellung 
der Wand erst eintritt, wenn die Schrumpfung schon vollendet ist; es steht aber 
nichts der Vermutung im Wege, daß der Beginn der Entquellung beim Einbringen 
in die Lösungen augenblicklich einsetzt. Dabei ist offenbar die Wand noch nach- 

giebig, aber doch schon so abgedichtet, daß sie die Molekeln des gelösten Stoffes 
von vornherein nicht durchläßt. — In 70%igem Propylalkohol (Tabelle 2e) erfolgt 
vorübergehende Schrumpfung, die Wand ist aber nicht merklich entquollen. Es 
liegt nahe, daß hier eben ganz schwache, aber für die Durchlässigkeit entscheidende 
Entquellung eingetreten ist, denn Übergänge zu der starken Entquellung im abso- 
luten Alkohol muß es ja geben. Noch stärker verdünnte Alkohole dringen sofort 
ein, d. h. sie bewirken trotz hoher molarer Konzentration keine Schrumpfung. 
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Doch zeigen schon die Alkohole, daB der Zustand der Zellwand 
nicht allein entscheiden kann. Es muß daneben doch die Teilchengröße 
mitsprechen*. Dann erklärt es sich, daß der Methylalkohol auch bei 
schwach entquollener Wand (1 —) sofort eindringt, während der Propyl- 
alkohol (70%ig) selbst bei einer nicht merklich entquollenen Wand eine 
rasch abklingende Schrumpfung ergibt: das Molekularvolumen beträgt 
dort 43, hier 82 2, 

Es müssen also stets beide Umstände, Quellungszustand der Wand und 
Teilchengröße, berücksichtigt werden. Dann bekommen wir für alle Fälle, 
selbst einige scheinbare Ausnahmen, eine befriedigende Erklärung. 

Die Buttersäure bewirkt trotz hohen Molekularvolumens und hoher 
Konzentration keine Schrumpfung. Der Grund ist wohl der, daß sie 
auf die Wand leicht quellend wirkt und damit ihre Durchlässigkeit 
erhöht. Da gequollene Wände in anderen Fällen — nämlich bei sehr 
großem Molekularvolumen — auch bei viel geringerer molarer Kon- 
zentration sehr wohl schrumpfen (Rohrzucker, s. u.), kann hier nicht 
etwa die Quellung eine mechanische Hinderung für die Schrumpfung 
sein (vgl. auch S. 483). — Milchsäure verhält sich ähnlich. Sie bewirkt 
ganz kurze Schrumpfung. Hier beobachtet man aber tatsächlich unter 
dem Mikroskop, wie die Wand innerhalb weniger Sekunden auf das 
2—3fache ihrer ursprünglichen Dicke quillt, während die Schrumpfung 
gleichzeitig zurückgeht. — Auffallenderweise bewirkt Glycerin Schrump- 
fung, obwohl es im Vergleich zur Buttersäure ein geringeres Molekular- 
volumen und eher stärkere Quellwirkung auf die Wand hat. Das würde 
seine Deutung finden, wenn, wie vermutet worden ist, beim Glycerin 
Vergrößerung der Teilchen durch Assoziation u. dgl. vorläge (vgl. GickL- 
HORN 1931, S. 583). — Unbedenklich erscheint dagegen das Verhalten 
des Rohrzuckers. Zwar bringt er die Wand stark zum Quellen, aber er 
hat ein sehr hohes Molekularvolumen. Übrigens ist bei Rohrzucker wie 
Glycerin die Schrumpfung nicht von Dauer. — Harnstoff wirkt begreif- 
licherweise nicht schrumpfend, denn sein Molekularvolumen ist verhältnis- 
mäßig gering, und er bringt die Wand stark zum Quellen. Auch bei 
Citronensäure und Weinsäure ist die Quellung so groß, daß die Teilchen 
trotz bedeutender Größe sofort eindringen. 

Zum Vergleich mit den obigen Beobachtungen liegen auch eine Anzahl An- 
gaben aus dem Schrifttum über Zellwände vor. Schrumpfung in Zuckerlösungen 
sahen BRILLIANT (1927, S. 158 f.) bei Mnium, Huser und Hörter (1930, S. 432) 
bei Meeresalgen; erschwerten Durchgang von Zucker durch die Zellwände von 
Hookeria geben ebenfalls Huser und HörLer (1930, S. 410) an. Nach FRENZEL 
(1929, S. 645) dringt durch die Zellwände vieler Pflanzenhaare Glycerin leicht 
durch, Rohrzucker nicht. Auffallend ist es, daß dabei in Glycerin gar keine, in 

1 Bei der Berechnung der Molekularvolumina folgte ich der neueren Perme- 
abilitätsliteratur (RUHLAND und HorrMann 1925, S.61; ScHONFELDER 1930, S. 445). 

2 Es könnte danach zweckmäßig erscheinen, zu Fixationszwecken den üblichen 
Äthylalkohol durch Methylalkohol zu ersetzen. Versuche hierüber wurden nicht 
angestellt. 

32* 
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Rohrzucker lange anhaltende Schrumpfung eintritt; ob hier vielleicht die weniger 
quellungsfähigen, kutinisierten, starren Wande noch strenger das Molekularvolumen 
entscheiden lassen? RUHLAND und HOFFMANN (1925) machen auch Angaben über 
die Durchlässigkeit der Wand (toter Zellen) von Beggiatoa. Diese Wand besitzt 
anscheinend geringe Quellbarkeit und läßt in erster Linie das Molekularvolumen 
über den Eintritt entscheiden. 


Tabelle 2. Schrumpfung und Quellung in verschiedenen Nichtelektro- 
lyten und organischen Säuren. 

Es bedeuten: mol. Molarität (abgerundet), MV Molekularvolumen (abgerundet), 

Schr Schrumpfung (und zwar: — keine, Min. und Sek. nach Minuten und Sekunden 

bemessen, anh. anhaltend), WD Wanddicke (dabei s. d. sehr dünn, d. h. unter !/,; 

die Zahlen bedeuten Mikrometerteilstriche, s. S. 484), unter Bemerkungen: Pr. Proto- 























plasma. 
Stoff mol. MV Schr wD Bemerkungen 
a) Primäre Alkohole 
1. Methylalkohol. . . . . 24 43 — 
2. Äthylalkohol wee SE 17 62 anh. 8. d. 
3. i- 13 81 anh. 8. d. MR. 5 
4. n- f it Wasser 
5. i- Butylalkohol } 105 | 102 anh. . \wenigmischbar! 
b) Fettsäuren 
6. Ameisensäure . . . . . 26,5 2 — 21, Zu. Jemen 
7. Essigsäure ...... 17 Min. 1 — * 
z. T. knitterig 
8. ionsäure . . . . . 13 86 anh. 8. d. 
9. Buttersäure . . . . . . 10,5 | 108 _ 1+ Pr. blaugrün 
c) Sonstige Flüssigkeiten 
10. Glykol ....... 17,5 66 | Sek./Mi 1+ 
1. Aceton ....... on 77 = a d. 
12. Glycerin ...... 13,5 in. |1 bis 14 
ees 2 :! 13,5 Sek. | 1 3. „| Pr gelbbraun 
: vgl. 8. 
d) Gesättigte Lösungen 
14. Harnstoff ...... 59 _ 2 
15. Chloralhydrat . . 108 Sek 1 Pr. zerfließt 
16. Trichloressigsäure . 116 Sek, 1 
17. Weinsäure . . . . . . 153 — 2% + 
18. Citronensäure . . 178 — 2% + 
9. Rohrzucker ..... 2,5 | 346 Min 1 + 
e) Verdünnungen 
la. Methylalkohol, 25% ig 6 43 _ 1— 
28. Athylalkchol 2. ig. y = z. T., anh.|14 a 1— 
%ig- — — 
re era pr 4 62 — 1 
3a. i-Propylalkohol, 10%ig 9,5 | 82 Sek. 1 
i-Propylalkohol, 50% ig} 65 | 82 = 1 
7a. Eesigahure, 50%ig . .| 85) 64 = 1 bis 2 
Essigsäure, 25% ig . .| 4 64 — 3 
lla. Aceton, 50% ig . . 6,5 77 _ 1 
12a. Glycerin, 66% ig 9 87 Min. |1 bis 1} 
Glycerin, 50% ig 65 87 Sek. |1 bis 11, 
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IV. Der Durchtritt von Salzen. 
1. Vorbemerkungen. 


Es wurde angestrebt, durch Beniitzung von Salzlésungen das Ver- 
halten der wichtigsten Ionen in Form von Permeabilitätsreihen zu kenn- 
zeichnen. Es muß zunächst das Verfahren hierbei begründet werden: 

Die Wegsamkeit des Plasmas bzw. der Plasmahaut für gelöste Stoffe 
wird bei Plasmolyseverfahren gern bestimmt, indem man die Zeit fest- 
legt, die in isosmotischen Lösungen zum Rückgang der Plasmolyse 
gebraucht wird. Ein entsprechendes Verfahren erschien bei den vor- 
liegenden Versuchen nicht angebracht. Da der Durchtritt der verschie- 
denen Stoffe sehr von der Konzentration abhängt, ist es nötig, in erster 
Linie diese — und zwar für jeden Stoff einzeln — zur Veränderlichen 
zu machen; würde man eine oder wenige Konzentrationen willkürlich 
herausgreifen, bei denen man alle Stoffe vergleichen wollte, so würden 
jene Zusammenhänge naturgemäß verdeckt. Weiter tritt die Schrump- 
fung erst in ziemlich konzentrierten Lösungen auf, und zwar bei den 
verschiedenen Stoffen bei verschiedenen molaren Konzentrationen. Um 
alle Stoffe auf diesem Wege zu prüfen, müßte man daher eine sehr hohe 
Konzentration wählen, und in dieser wären manche Stoffe schon nicht 
mehr löslich. Außerdem dauert in vielen Fällen die Schrumpfung nur 
kurze Zeit, so daß der Vergleich wenig deutlich ausfallen würde. Schließ- 
lich kann auch, wie auf 8. 482 gezeigt wurde, die Dauer der Schrumpfung 
Störungen unterliegen, so daß sie dann gar kein Maß für die Durchlässig- 
keit der Wand ist. 

Daher wurde ein anderer Weg beschritten: Es wurde für jeden Stoff 
die niedrigste Konzentration gesucht, in der er eben eine Schrumpfung 
bewirkt, die dann sofort wieder zurückgeht. Dabei wird folgendes voraus- 
gesetzt: Wenn ein Stoff so schnell wie der andere eindringen würde, 
müßte Schrumpfung bei gleichem Teilchengehalt der Lösungen ein- 
treten. Wenn dagegen ein Stoff B bei einer Konzentration, bei der A 
Schrumpfung bewirkt, dies noch nicht tut, so wird das daran liegen, 
daß B zu rasch eindringt. Steigert man nun seine Konzentration, so 
wirkt schließlich auch B schrumpfend, denn jetzt ist das Gefälle zwischen 
Außen und Innen doch vorübergehend so hoch, daß die Wand eingedellt 
wird. Man erhält so in A, B eine Stufenleiter zunehmend leichteren 
Durchtrittsvermögens. — Der Einwand, daß sich die Zusammendrück- 
barkeit der Wand durch verschiedene Quellung von Fall zu Fall ändern 
könnte — was den ganzen Vergleich stören würde —, wurde schon auf 
S. 483 zurückgewiesen. 

Dieses Verfahren erinnert an die „Momentanversuche‘“, mit denen 
RUHLAND und seine Mitarbeiter (RUHLAND und Horrmann 1925, 8. 23) 
die Permeabilität von Beggiatoa ermittelten. 


Die Konzentrationen der benutzten Lösungen sind in Molaritäten angegeben; 
diese beziehen sich auf kristallwasserfreie Stoffe. Von hygroskopischen und mit 
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wechselnden Mengen Kristallwasser auftretenden Stoffen wurde die Lösung nach 
der Dichte angesetzt; die Zahlenwerte dazu wurden dem Chemikerkalender (1930) 
entnommen. 

Bei völlig ionisierten Verbindungen würde für die osmotische Wirksamkeit 
das Produkt aus Molarität und Ionenzahl maßgebend sein. Die in drei oder vier 
Ionen zerfallenden Stoffe würden dadurch viel stärker wirken, als es die Molarität 
vermuten läßt. In Tabelle 3 ist das durch Ausrückung angedeutet; zahlenmäßig 
wurde die Ionisation nicht berücksichtigt, da sie nicht sicher in Rechnung zu setzen 
ist. Im Text wird aber, wo es nötig ist, darauf zurückgekommen. 


2. Ergebnisse. 

In Tabelle 3 sind die niedrigsten Konzentrationen zusammengestellt, 
bei denen eben noch Schrumpfung bemerkbar ist, wo also der Eintritt 
des untersuchten Stoffes schon merkliche Zeit erfordert. Der Grenzfall 
ist, daß die Schrumpfung während der wenigen Handgriffe bis zur 
Betrachtung des Präparates schon zurückgegangen ist und nur noch aus 
der gequetschten Gestalt des Protoplasten (ähnlich Abb. 3) erschlossen 
werden kann. Nimmt man denselben Stoff in höherer Konzentration, 
so kann man die Schrumpfung innerhalb weniger Sekunden abklingen 
sehen. Da diese Erscheinungen innerhalb einer gewissen Konzentrations- 
breite schwanken, und da die Schrumpfung ähnlich wie die Plasmolyse 
nicht bei allen Zellen ganz gleichmäßig auftritt, können die in Tabelle 3 
eingesetzten Werte nur als Annäherungen betrachtet werden. 


Tabelle 3. Schrumpfung in Elektrolytlösungen. 
Bei Stoffen, die Schrumpfung bewirken, ist die niederste Konzentration, in der 
eben Schrumpfung eintritt, eingesetzt, bei den anderen die höchste untersuchte 
(zugleich annähernd die höchste herstellbare). Stoffe, die mehr als zwei Ionen 
aus einer Molekel bilden, sind nach rechts ausgerückt. Weitere Erläuterungen im 








Text. 
Unter 3,5 mol. 3,5 mol. Über 3,5 mol. 
Schrumpfung | MgSO, unter 2,5 mol. K-Tartrat | K-Acetat 
Na,PO, 0,7 mol. CaCl, Na-Acetat 
3 1,75 mol. 
MgCl, über 2,5 mol. 
Keine KNO, 2,5 mol. KOH KCl 4 mol. 
Schrumpfung NaNO, KBr 4,5 mol. 
NH,Cl KJ 4,5 mol. 
NH,NO, KCNS 
NaCl 4,5 mol. 
NaBr 5 mol. 
NaJ 4 mol. 











Am schwersten permeieren offenbar Natriumphosphat und Kalium- 
karbonat. Da viele andere Na- und K-Salze in weit hôheren Konzen- 
trationen (selbst wenn man alle als ganz dissoziiert annimmt) noch 
keine Schrumpfung veranlassen, scheint die geringe Durchtrittsfahigkeit 
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vom PO,- und CO,-Ion hervorgebracht zu werden. Im Einklang damit 
ergibt konzentrierte Phosphorsäure anhaltende Schrumpfung. An dritter 
Stelle kommt Magnesiumsulfat. Da dieses in geringerer Konzentration 
als Magnesiumchlorid Schrumpfung bewirkt (der Unterschied wird noch 
auffälliger, wenn man berücksichtigt, daß jenes nur 2, dieses aber 3 Ionen 
bilden kann), muß SO‘, wirksamer als Cl’ sein. Da weiterhin Kaliumchlorid 
und Natriumchlorid, auch in weit höheren Konzentrationen als Magnesium- 
chlorid, keine Schrumpfung bewirken, ist ein durchtrittshemmender 
Einfluß des Mg" sichergestellt. Ca” (als Calziumchlorid schrumpfend 
bei 3,5 Molen) steht offenbar zwischen Mg’ (Magnesiumchlorid schrump- 
fend bei 2,5 Molen) und den Alkalien (s. o.). Kaliumtartrat sowie Kalium- 
und Natriumacetat wirken schon schrumpfend in niedrigeren Konzen- 
trationen als andere K- und Na-Salze. Weiter ist aus der Tabelle leicht 
zu sehen, daß NH, dem K’ und Na’ nahesteht, und Br’, J’, CNS’ sowie 
NO’, dem Cl’. Im ganzen ergeben sich somit nach fallender Permeabilität 
diese Reihen: 
NH;, K', Na’) Ca” > Mg” 
und CNS’, Cl’, Br’, J’, NO, > Tartrat, Acetat > SO) > COZ, PO/”. 

Diese Reihen stimmen überraschend gut mit denen überein, die von 
zahlreichen Beobachtern für das Eindringen von Salzlésungen in das 
Plasma angegeben werden (vgl. die Zusammenstellung bei GELLHORN ; 
dort Literatur). Weitgehende Übereinstimmung besteht auch mit der 
Durchlässigkeit der Weizenhülle, die GurwırscH (1929) bestimmte, und 
der Kastanienschale, die BRAUNER (1930) untersuchte (für Anionen fand 
BRAUNER jedoch je nach der Konzentration wechselnde Werte). 

Über reine Zellwände liegen aus dem Schrifttum bisher nur vereinzelte Angaben 
vor. BRILLIANT (1927, S. 159), der von Mnium-Zellen eine Schrumpfung ähnlich 
der hier geschilderten beschreibt, fand diese außer in einigen organischen Lösungen 
auch in Elektrolytlösungen mit „action déshydrante‘ (MgSO,, CaCl,, (NH,),S0,), 
nicht aber bei NaCl, NH,Cl und KNO,. — Nach RENNER (1932, S. 248) tritt bei 
Hymenophyllaceen schon in NaCl-Lésung Schrumpfung ein. — Einige Beobachter 
geben verminderte Durchlässigkeit von Zellwänden ohne die eigenartige Erscheinung 
der Schrumpfung an. So dringt nach Huser und HörLer KCI nur schwer durch 
die kutinisierten Außenwände von Bryum und Dicranum ein (1930, S. 409). 
FRENZEL (1929, S. 646 f.) untersuchte die Annuluszellen von Blechnum und fand, 
daß NaCl, LiCl, RbCl, KCNS und KNO, leicht eindringen, nicht aber CaCl,, Na,SO,, 
K,SO,, MgSO, und KH,PO,. — Diese Einzelbeobachtungen fügen sich gut in die 
Zusammenstellung, die oben gegeben wurde. 


3. Zur Theorie des Stoffdurchganges. 


Es soll nicht die ganze Frage nach der Elektrolytpermeabilität auf- 
gerollt werden, zumal die hier aufgestellten Ionenreihen schon öfter 
erörtert worden sind. Vielmehr sollen hier nur einige Bemerkungen 
folgen, die an bestimmte Beobachtungen anknüpfen und bei den organischen 
Stoffen gemachte Befunde aufgreifen. 
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1. Quellungseinflüsse. Die Übereinstimmung der oben gewonnenen 
Reihen mit den Quellungsreihen ist bekannt. Damit ist freilich nicht 
bewiesen, daß hier der Quellungseinfluß mit dem Durchtrittsverhalten 
wirklich in kausalem Zusammenhang steht. Es könnten sehr wohl auch 
andere Eigenschaften der Salze für den ungleichen Durchtritt durch die 
Wand maßgebend sein. Zudem ist in dem vorliegenden Falle von Ände- 
rungen der Wanddicke wenig festzustellen. Bei den in Tabelle 3 auf- 
geführten Stoffen und Konzentrationen wurden gemessen: 1’-+ bei KCl 
und KJ, 2’— bei KOH, sonst überall 1’. Das beweist allerdings nicht, 
daß die Wand sich meist nicht verändert hätte, und daß es auf ihren 
Quellungszustand nicht ankäme. An der Grenze, wo eine Molekelart sofort 
bis zum Konzentrationsausgleich eindringt, eine andere aber ganz vorüber- 
gehend Schrumpfung bewirkt, ist kein großer Dickenunterschied (Quellungs- 
unterschied) der Wand zu erwarten (vgl. 8. 488). Vielmehr könnte dieser 
Unterschied durch die Fehler der Messung oder durch die individuellen 
Unterschiede der Wanddicke verdeckt sein. Daß in den untersuchten 
Konzentrationen ein Entquellungseinfluß oft schon wirksam sein wird, 
auch wo er sich der Beobachtung entzieht, geht auch daraus hervor, 
daß in hoch konzentrierten Lösungen zum Teil starke Entquellung 
eintritt (vgl. die Kurve Abb. 6). Ferner steht mit solchen Vorstellungen 
im Einklang, daß schwach gequollene Wände gerade bei Stoffen beob- 
achtet werden, die trotz hoher Konzentration schnellstens eintreten 
(KCl, KJ, KOH;; s. o.). 

Es darf hier auch auf die Untersuchungen FRENZELS (1929, S. 647) 
verwiesen werden, der an der Wand der Annuluszellen von Blechnum 
einen solchen Zusammenhang zwischen Quellung und Permeabilitat 
wirklich gesehen hat; er fand sie in Gegenwart von Na oder K’ oder Cl’ 
„stärker gequollen und durchlässiger“ als in Gegenwart von Ca” 
oder SO. 

Auch folgende Erwägung spricht für Mitwirkung des Quellungszustandes: 
Die Stoffe, die bei einer gewissen Konzentration Schrumpfung bewirken, rufen 
dicht darunter, etwa in 1-molarer Lösung, sofortige Plasmolyse hervor. Dann muß 
offenbar wesentlich mehr als die plasmolytische Grenzkonzentration praktisch 
unendlich schnell durch die Wand eingedrungen sein (denn bei der plasmolytischen 
Grenzkonzentration tritt die Plasmolyse nur allmählich ein), das wäre wohl der 
größte Teil eines Mol. Wenn dann in z. B. 3-molarer Lösung der Eintritt — wie die 
Schrumpfung zeigt — Sekunden dauert, so gibt auch das Grund zu der Annahme, 
daß hier der betreffende Stoff sich den Eintritt selbst erschwert. 

Aus einem anderen Umstande scheint aber auch wiederum hervorzugehen, 
daß der Quellungszustand der Wand nicht das Entscheidende ist. Die beiden auf 
S. 493 abgeleiteten Per bilitätsreihen stimmen, wie bemerkt, auffallend gut mit 
Reihen überein, die für die Plasmadurchlässigkeit, und zwar bei viel niedrigeren 
Konzentrationen, gefunden worden sind. Nun konnte aber oben (S. 485 f.) gezeigt 
werden, daß die gegenseitige Stellung der Salze bezüglich ihrer Quellungswirkung 
nicht bei allen Konzentrationen dieselbe bleibt. Die Durchtrittsfähigkeit dagegen 
scheint mit der Konzentration nicht so wesentlich zu schwanken, sonst würde man 
nicht so oft auf dieselben Reihen gestoßen sein. 
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2. Die Teilchengröße. Es wurden hier hochkonzentrierte, oft sogar 
gesättigte Lösungen untersucht. Bei diesen wissen wir über die Zustände 
der gelösten Teilchen ganz besonders wenig Bescheid, namentlich bezüg- 
lich der Fragen nach Dissoziation, Assoziation, Hydratation (vgl. GIcKL- 
HORN 1931). Daher muß bei einer Erörterung der Teilchengröße Zurück- 
haltung am Platze sein. Wir wollen nur bemerken, daß an Hand der 
Ionenreihen schon mehrfach (vgl. GELLHORN 1929) festgestellt worden 
ist, daß die Teilchengröße für das Permeabilitätsverhalten der Elektrolyte 
mitentscheidend sein könnte. Das würde sich mit den voranstehenden 
Ergebnissen an Nichtelektrolyten gut zusammenfügen. 

Auch wenn man für die hier mituntersuchten organischen Salze die 
Molekularvolumina nach Kopp einsetzt, tritt kein Widerspruch zu den 
Ergebnissen auf, die an den organischen Stoffen anderer Konstitution 
erhalten wurden. So bewirken K-Tartrat, K-Acetat und Na-Acetat mit 
ihren hohen Molekularvolumina (212, 103, 82) Schrumpfung. Zum Ver- 
gleich sei (immer auf die Konzentration bezogen, wo die Wanddicke = 1’ 
ist) angeführt: Äthylalkohol (MV = 62) dringt — trotz hoher Molarität — 
sofort ein (50%ig und geringer, s. die Tabelle S. 490); Chloralhydrat 
(MV = 108) dringt nicht ein; Propylalkohol (MV = 82) und Aceton 
(MV = 77) stehen offenbar gerade an der Grenze, denn z. B. bewirkt — 
immer bei einer Wanddicke von 1’ — Propylalkohol in 70%iger Lösung 
noch Schrumpfung, in 50%iger nicht mehr (es kann nicht entschieden 
werden, ob hier die Unterschiede des osmotischen Druckes oder unmerk- 
liche, aber sicher bestehende Quellungsunterschiede der Wand das Ent- 
scheidende sind; vgl. 8. 488). 

Es sei außerdem noch daran erinnert, daß ein Teil der Elektrolyte, 
nämlich die organischen Säuren, schon im Zusammenhange mit den 
organischen Nichtelektrolyten betrachtet wurde und sich dort völlig 
in die Ergebnisse einfügte, wonach der Quellungszustand der Wand und 
die Teilchengröße des gelösten Stoffes über das Eindringen entscheiden. 


V. Ergänzende Permeabilitätsversuche. 
1. Konzentrationsgefälle und Schrumpfung. 

Die Schrumpfung tritt meist erst in ziemlich konzentrierten Lösungen 
ein. Danach könnte es scheinen, als bliebe sie in schwächeren Lösungen 
nur deswegen aus, weil dort die osmotischen Drucke innen und außen 
zu wenig verschieden sind, um die Wand einzudrücken. Das ist aber 
nicht der Fall. Man bekommt nämlich auch die Schrumpfung, wenn 
man die Fäden aus einer minder konzentrierten Lösung statt aus reinem 
Wasser in die hochkonzentrierte Lösung bringt. 

So tritt z. B. in einer etwa halb- oder dreiviertelgesättigten Lösung von 
MgSO, keine Schrumpfung ein. Bringt man aber Fäden daraus in gesättigte 
Lösung, so schrumpfen die Zellen, im ersten Falle deutlich und einige 
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Sekunden anhaltend, im zweiten schwächer und rasch abklingend. 
Jetzt genügt also ein Unterschied von der Hälfte oder einem Viertel der 
gesättigten Lösung, um Schrumpfung herbeizuführen. Die Ursache wird, 
im Einklang mit den früheren Ergebnissen, sein, daß die stärkere Lösung 
sich durch Wandentquellung den Eintritt selbst blockiert. Daß sich diese 
der Beobachtung entzieht, ist mit denselben Gründen wie auf 8. 494 zu 
erklären. 

Sichtbar werden solche Quellungsunterschiededer Wand beim Glycerin. 
In einviertelgesättigtem Glycerin tritt keine Schrumpfung auf; die Wand 
ist hier am stärksten gequollen (1"/,’+). Wohl aber schrumpfen Fäden, 
die man aus dreiviertelgesättigtem Glycerin in reines Glycerin bringt; 
der Konzentrationssprung ist hier der gleiche, aber die Wanddicke 
beträgt hier nur 1’ bis 1Y/,'. 

Es ist allerdings nicht sicher zu beurteilen, wieweit bei diesen Ver- 
suchen Vergrößerung der Teilchen in den konzentrierteren Lösungen 
im Spiele sein könnte. 


2. Schrumpfung in Stoffgemischen. 


Manche Stoffe wirken bereits in geringer Menge auf die Zellwand 
stark quellend oder entquellend, auch wenn ein anderer Stoff von anderer 
Wirkung in überwiegender Menge anwesend ist. Dieser kommt dann 
allein für eine etwaige Schrumpfung als Agens in Frage; man untersucht 
gewissermaßen sein Eindringen bei „künstlich“ veränderter Wanddicke. 
Das Ergebnis ist in allen Fällen: Stoffe, die sonst deutlich schrumpfend 
wirken, tun dies viel weniger oder gar nicht mehr, wenn durch den 
Lösungsgenossen die Wand aufgequollen wird. Umgekehrt können 
Stoffe, die sonst keine Schrumpfung veranlassen, bei künstlich ent- 
quollener Wand dies tun. Die Ansicht, daß die Permeabilität der Wand 
wesentlich von ihrem Quellungszustand abhängt, wird dadurch weiter 
gestützt. 

Als quellende Stoffe bewährten sich vor allem Säuren (Salzsäure), 
als entquellende Alkohole. In welcher Weise die Lösungsgenossen auf 
den Zustand der Wand zusammenwirken — also warum z. B. Alkohol 
die stark quellende Wirkung der Milchsäure aufhebt —, dieser rein 
kolloidehemischen Frage soll hier nicht näher nachgegangen werden. 
Desgleichen ist es nicht notwendig zu erörtern, wieweit bei den Mischungen 
chemische Veränderungen eintreten, denn der eigentlich osmotisch 
wirksame Stoff bleibt der alte, wie schon erwähnt; bringt man z. B. etwas 
Salzsäure zu Glycerin, so mögen für die eintretende Wandquellung die 
Säure oder mehr oder minder ein entstehender Ester bestimmend sein, 
über die Schrumpfung aber wird das Glycerin entscheiden. Bei einem 
Teil der Versuche unterbleiben überdies ganz sicher chemische Ände- 


rungen. 
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Weniger eindeutig läßt sich der Einwand behandeln, der Begleiter 
könnte die Teilchengröße der Stoffe beeinflussen und dadurch ihr Ein- 
dringen abwandeln. Hier wäre auf folgendes hinzuweisen: 1. Es erscheint 
nach unseren Kenntnissen unwahrscheinlich, daß ein Zusatz von HCl 
z. B. zu Glycerin dessen Teilchengröße vermindern oder daß ein Zusatz 
von Alkohol sie erhöhen sollte; Alkohol dürfte im Gegenteil etwaige 
Hydratation ausschließen. 2. Es erscheint fraglich, ob die Teilchen- 
größe bei demselben Stoff überhaupt in einer für die Permeabilität ent- 
scheidenden Weise schwanken kann. 3. Bei Farbversuchen läßt sich 
zeigen (8. 499), daß eine Erhöhung der Permeabilität eintritt, auch wenn 
der quellende Stoff aus der Wand ausgewaschen ist. 

Gemische mit quellungsh endem Anteil. Milchsäure allein gibt 
Schrumpfung, die in einigen Sekunden abklingt, während gleichzeitig 
die Wand auf 2’ (und später 3’) quillt (s. 8. 489). Mischt man Milchsäure 
mit Äthylalkohol im Verhältnis 3 : 1, so unterbleibt die Quellung und 
es tritt längere Schrumpfung ein; in einem Falle war sie noch nach 
1/, Stunde bei einer Wanddicke von 1’ bis 1’+ erhalten. Da der 
Gehalt an Alkohol (25%) die Schrumpfung nicht zu erklären vermag 
(s. 8. 490, Tabelle 3 e), ist zweifellos der osmotisch wirksame Stoff die 
Milchsäure; ihr Eintritt ist in diesem Falle erschwert, weil die Wand nicht 
gequollen ist. — Milchsäure, 3 : 1 mit Wasser gemischt, bewirkt übrigens 
keine Schrumpfung; die Wand ist hier 2’ dick. 

Buttersäure allein gibt keine Schrumpfung und bringt die Wand 
auf 1’+; im Gemisch derselben Säure mit Alkohol vom Verhältnis 
3 : 1 bleibt die Wand bei 1’, und es tritt kurze Schrumpfung ein. Die 
Unterschiede der Wanddicke sind hier zwar nur gering, aber deutlich 
erkennbar; die Schrumpfung hält auch nur Sekunden an. Daß die 
Grenze zwischen geringerer und leichter Durchlässigkeit in einem sehr 
engen Bereich der Wanddicke liegt, mußte ja schon mehrfach festgestellt 
werden (vgl. vorige Seite). 

Glycerin, im Verhältnis 2:1 mit Wasser gemischt, bewirkte bei 
einem Versuch rasch abklingende Schrumpfung bei einer Wanddicke 
von 1’ bis 1’+, im Verhältnis 2 : 1 mit Äthylalkohol gemischt, lange 
anhaltende Schrumpfung bei einer Wanddicke von 1’ bis 1’—. Bei einem 
zweiten Versuch trat in wässeriger Lösung keine Schrumpfung ein, und 
die Wand war 1’/,’ dick (größere Quellung, leichtere Durchlässigkeit!); bei 
Mischung mit Methylalkohol ergab sich: kurze Schrumpfung, Wand 1’. 
Bei diesem Versuch ist besonders zu beachten, daß Methylalkohol allein 
bei jeder Konzentration sofort eindringt (S. 488). 

Salze, die in wässeriger Lösung sofort eindringen, können in alkoho- 
lischer Lösung Schrumpfung bewirken. Am besten eignet sich dazu 
wieder Methylalkohol. Löst man in ihm z. B. NaBr oder NaJ bis zur 
Sättigung auf, so bekommt man darin Schrumpfung, die einige Sekunden 
anhält (es empfiehlt sich, größere Mengen der Flüssigkeiten zu nehmen; 
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s. 8.484). Die Wanddicke ist 1’—. Wässerige Lösungen derselben Stoffe 
geben dagegen bei einer Wanddicke von 1/1°+ nie Schrumpfung. Auch 
Harnstoff, Citronensäure und Weinsäure geben, in Methylalkohol gelöst, 
rasch abklingende Schrumpfung, da hier ihre quellende Wirkung aus- 
bleibt (Wand 1’— bei Harnstoff, bei den anderen */,'). Dabei sind die 
gesättigten alkoholischen Lösungen weniger konzentriert als die gesät- 
tigten wässerigen. Die Schrumpfungen in diesen Lösungen treten begreif- 
licherweise ein, gleichgültig, ob man die Fäden aus Wasser oder aus 
Methylalkohol in sie überträgt. 

Besonders beachtenswert ist es, daß auch hier die Elektrolyte sich völlig 
wie die Nichtelektrolyte verhalten, und zwar unabhängig davon, ob sie in 
Wasser oder Alkohol gelöst sind. Das spricht sehr dafür, daß auch für 
ihr Verhalten nie andere Umstände als Teilchengröße und Quellungs- 
wirkungen maßgebend sind. 

Gemische mit quellungsförderndem Anteil. Rohrzuckerlösung veranlaßt 
geraume Zeit anhaltende Schrumpfung, obwohl sie die Wand auf 1’ bis 
1!/,' bringt (S. 489). Setzt man dagegen eine Spur verdünnte Salzsäure 
zu, so zeigen die eingebrachten Fäden noch stärkere Quellung und die 
Schrumpfung geht in wenigen Sekunden zurück. Man kann hier sogar 
an den individuellen Unterschieden sehen, wie mit der Quellung die 
Durchlässigkeit zunimmt, denn bei den Zellen mit der größten Wand- 
dicke (2’+) erfolgt die Entschrumpfung rascher als bei denen mit der 
geringsten (1!/,'). Bei stärkerem Salzsäurezusatz tritt gar keine Schrump- 
fung mehr ein. 

Ein entsprechender Versuch mit Glycerin hatte dasselbe Ergebnis 
(allein: starke Schrumpfung, Wand 1’+; mit HCl: rasch abklingende 
Schrumpfung, Wand 2’). 

In einem Falle wurde auch bei Zusatz von FeCl, zu Rohrzuckerlösung, 
in einem anderen bei Zusatz von Nachtblau zu Salzlösungen Wand- 
quellung und Herabsetzung der Schrumpfung beobachtet. Beide Befunde 
konnten aber bei anderer Gelegenheit nicht bestätigt werden. Zum Ver- 
gleich sei erwähnt, daß nach FRENZEL (1929, S. 650) Kongorot die Wand 
für Rohrzucker durchlässiger macht. 


3. Über die Permeabilität von Farbstoffen. 


Es wurden auch einige Beobachtungen über die Permeabilität von Farbstoffen 
angestellt. Sie sind wenig umfassend, sollen aber zum Vergleich mit anderen Ver- 
öffentlichungen angeführt werden. Um für den Anfang rasch und sicher festzustellen, 
ob die Farbstoffe durch die Wand hindurchgehen, wurde gesättigte Rohrzucker- 
lösung kräftig damit gefärbt, so daß selbst im mikroskopischen Präparat die Farbe 
noch deutlich hervortrat!. In diese Lösung wurden die Fäden gebracht; es erfolgte 


1 FrenzeL (1929, S. 649) hat ähnliche Versuche angestellt. Er fand, daß 
durch den Zucker die Einwanderung des Farbstoffes gehemmt ist und rechnet 
mit einer entquellenden Wirkung des Zuckers auf die Wand oder Veränderung der 
Farbstoffteilchengröße; man könnte wohl auch an Adsorptionsverdrängung denken. 
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Schrumpfung; nach ihrem Riickgang blieb Plasmolyse zuriick. Es war also den 
Stoffen Gelegenheit geboten, bei der Entschrumpfung mit einzudringen. Da Rohr- 
zucker etwas quellend wirkt, müßte dem Normalen gegenüber eine leicht erhöhte 
Durchlässigkeit gefunden werden. Die Untersuchung erfolgte nach 11/,—3 Stunden 
in farbloser gesättigter Zuckerlösung. Soweit sich nicht das Plasma mitfärbte, 
war an dem freien Raum zwischen Wand und Plasma (im Plasmolysezustand) 
leicht zu beurteilen, ob der Farbstoff eingedrungen war. 

Es drangen nicht ein: Berliner Blau (leicht löslich), Corallin (wenig löslich), 
Echtrot, Fuchsin 8, Indigokarmin, Kongorot, Lackmus, Nigrosin, Orange G, Pikro- 
anilinblau, Reinblau, Tropaeolin 0 (Resorzingelb), Tropaeolin 00 (Orange IV), 
Tiefschwarz, Wasserblau. 

Mehrere dieser Farbstoffe dringen auch nach anderen Beobachtern (Kress 1919; 
ZIEGENSPECK 1921; GuRwirscH 1929) nicht immer durch pflanzliche Zellwände. 
Für einige, wie Echtrot, Fuchsin S und Orange G, liegen aber auch gegenteilige 
Angaben ver (Schrifttum bei Kress 1919). 

Sehr wenig drang ein: Methylorange. 

Eingedrungen waren: Eosin (wasserlöslich, gelblich), Karmalaun, Rosolsäure. 
Bei diesen Farbstoffen hob sich deutlich das gefärbte Zellinnere von der farblosen 
Wand ab. Andere dagegen hatten die Wand gefärbt; ob sie außerdem eingedrungen 
waren, ließ sich nicht entscheiden. Es waten: Alizarincyanin (wenig löslich), Anilin- 
grün, Bismarckbraun, Cresylschtviolett, Dahlia, Fuchsin B, Gentianaviolett, 
Hämatein, Jodgrün, Karbolfuchsin, Karbolgentianaviolett, Malachitgrün, Methylen- 
blau, Methylenviolett, Methylgrün, Methylviolett B, Neutralrot, Pyoktanin, 
Rosanilinviolett, Safranin 0 

Man wird annehmen innen, daß diese Stoffe auch die Wand durchdringen 
können. Nachzuweisen war das in einem Falle, wo Fäden mit Jod getötet und dann 
mehrere Tage gut gewässert worden waren. Ihre Wanddicke betrug 3’. In Malachit- 
grünlösung färbten sich die Wände sofort lebhaft grün, so daß nicht zu entscheiden 
war, ob der Farbstoff das Innere erreicht hatte. Nachdem die Fäden aber wieder 
etwa 1/, Stunde in reinem Wasser verweilt hatten, war alle Farbe auf das 
Plasma übergegangen, also durch die Wand völlig durchgedrungen. Einige der 
hier aufgeführten Farbstoffe gehen übrigens nach Guewrrscx (1929, S. 675) nicht 
durch die Hülle des Weizenkorns, die allerdings kutinisiert und verkorkt ist. 

Zur Erklärung der Permeabilitätsunterschiede wird man in erster Linie an die 
Teilchengröße denken. Doch soll von diesen gelegentlichen Beobachtungen aus 
nicht in eine Erörterung dieser Frage eingetreten werden, da die wirkliche Teilchen- 
größe in den Farbstofflösungen oft unbekannt und schwer abzuschätzen ist. Daneben 
ist aber auch damit zu rechnen, daß die Farblösung, sei es durch den Farbkörper 
selbst, sei es durch die Reaktion der Lösung, Einfluß auf die Quellung und damit 
die Porenweite der Wand haben. Z. B. wurde bei Nachtblau, wie schon S. 498 
erwähnt, gelegentlich eine deutliche Quellungswirkung beobachtet, wenn es zu 
Salzlösungen zugesetzt wurde. In den vorstehenden Versuchen war allerdings nie 
eine Änderung der Wanddicke unter dem Einfluß der Farbstoffe sichtbar — was 
freilich geringe, aber doch maßgebende Einwirkungen nicht ausschließt (vgl. S. 494). 

Daß auch hier Quellung der Wand die Permeabilität steigert, zeigt folgender 
Versuch: In Fäden, die mit Jod vorbehandelt und gewässert worden waren, und 
deren Wanddicke 3’ betrug (s. 0.), permeierten Fuchsin S und Echtrot, die sonst 
nicht eindringen. Für Kongorot war aber die Wand auch jetzt noch undurchlässig. 





4. Kolloide. 


Nach ein- bis mehrtägigem Verweilen wurde auch in einigen kolloiden Lösungen, 
die möglichst konzentriert hergestellt wurden, Schrumpfung beobachtet, und zwar 
bei Gummi arabicum und Dextrin, schwächer auch bei Eiweiß. Da echt lösliche 
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Stoffe entweder sofort oder nie Schrumpfung bewirken, kommen etwaige Ver- 
unreinigungen oder Vermehrung der Teilchen durch Zersetzung für die Erklärung 
nicht in Frage; die „Kraft‘‘ der Schrumpfung muß auf jeden Fall von dem Kolloid 
ausgegangen sein. Das erscheint unwahrscheinlich, weil die Zelle einer solchen 
kolloiden Lösung gegenüber im Überdruck sein und Schrumpfung verhindern 
müßte. Man wird daher wohl damit rechnen müssen, daß zunächst der Protoplast 


von der Lösung irgendwie geschädigt wird (etwa durch Verunreinigungen, durch 
Verhinderung der Gasdiffusion) und seine Permeabilität erhöht oder sich von der 


Wand zurückzieht. Dann wäre es begreiflich, daß ein einseitig wirkender kolloider 
Stoff durch seinen osmotischen Druck oder seinen Quellungsdruck Wasser heraus- 
ziehen kann. Die Versuche wurden nicht weiter verfolgt, weil sie wegen der 
zweifelhaften Molekulargewichte sowie störender Verunreinigungen nicht quanti- 
tativ zu gestalten sind. Sie sollen hier vor allem deswegen Platz finden, weil sie 
erneut beweisen, daß für die Schrumpfung weniger die Höhe des osmotischen 
Druckes, sondern mehr die Undurchlässigkeit der Wand entscheidet. 


VI. Ausblick auf andere Permeabilitätserscheinungen. 


Die Hauptergebnisse dieser Arbeit sind an sehr konzentrierten 
Lösungen gewonnen worden. Auf die Frage, wie sich die Zellwand von 
Rhizoclonium unter normalen Lebensbedingungen verhält, wäre zu ant- 
worten, daß dann die meisten echt gelösten Stoffe leicht eindringen. 
(Damit soll aber nicht gesagt sein, daß nicht auch dann noch Unterschiede 
bestehen und diese sich den hier gefundenen Regeln unterordnen; nur 
können sie dann nicht mehr mit dem Schrumpfungsverfahren untersucht 
werden.) Der Sinn dieser Beobachtungen liegt daher, wie schon in der 
Einleitung betont wurde, mehr darin, daß sie Modellversuche zu den 
sonstigen biologischen Erscheinungen der Permeabilität darstellen. 
Inwieweit sich dabei die Ergebnisse auf die Einzelfälle übertragen lassen, 
müßte von Fall zu Fall geprüft werden. Hier sei nur ein kurzer Blick 
auf die Frage der Plasmadurchlässigkeit geworfen. 

Die voranstehenden Versuche ließen sich alle durch die Annahme 
befriedigend deuten, daß die Durchlässigkeit der Zellwand abhängt 1. von 
der Teilchengröße, 2. von dem Quellungszustand der Wand. 

Die Bedeutung der Teilchengröße, in der (engeren) Form der Ultra- 
filtertheorie schon oft erörtert, braucht nicht weiter besprochen zu 
werden. Auch die Annahme, daß die Quellungswirkung eines Stoffes von 
großem Einfluß auf seine Permeabilität sei, fügt sich in den weiteren 
Rahmen der Ultrafiltertheorie. Doch scheinen hierzu noch einige Be- 
merkungen angebracht. 

Der Vergleich zwischen Quellungszustand und Permeabilität beruhte 
bei den meisten vorliegenden Versuchen auf einer unmittelbaren, ver- 
gleichenden Beobachtung beider, nicht, wie es sonst meist gezwungenermaßen 
üblich ist, auf einer Zusammenfügung getrennter Befunde. Der Tat- 
sachenzusammenhang steht also einwandfrei fest. Daß aber zwischen 
Quellung und Durchlässigkeit wirklich ein kausaler Zusammenhang besteht, 
scheint mir aus folgendem hervorzugehen: 1. Daß mit der einfachen 
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Voraussetzung: Quellung erhöht, Entquellung erniedrigt die Durchlassig- 
keit, sich alle beobachteten Erscheinungen befriedigend deuten lassen; 
2. daß auch durch rein physikalische Modellversuche (COLLANDER, Rısse ; 
Literatur bei GELLHORN) für einzelne Fälle dieser Zusammenhang schon 
nachgewiesen ist; 3. daß andere Möglichkeiten, die wechselnde Permeabili- 
tät zu erklären, an einigen Stellen der vorangehenden Ausführungen 
zurückgewiesen werden konnten (8. 488, 495 und 498). 

Der Zusammenhang von Quellung und Permeabilität wird gewöhnlich 
damit erklärt, daß Quellung das feinbauliche Sieb erweitere, Entquellung 
es verengere. Freilich ist dieser Zusammenhang durchaus nicht selbst- 
verständlich. Man weiß noch nicht recht, wie sich der Aufbau der Materie 
bei Quellungsvorgängen ändert. Vor allem wird stets zu erörtern sein, ob 
dabei eine chemische Änderung eintritt. Dann können natürlich für 
die Durchlässigkeit ganz neue Bedingungen entstehen. Für den vor- 
liegenden Fall ist nach dem, was wir über die Physik und Chemie der 
Zellulose wissen (vgl. Hess und Karz 1928), eine entscheidende chemische 
Änderung der Wand bei den Quellungsvorgängen nicht anzunehmen (vgl. 
S. 487). Damit würde es zum mindesten nicht mehr erstaunlich sein, 
daß Quellung bzw. Entquellung in allen Flüssigkeiten, so verschieden ihre 
chemische Natur sein mag, die Durchlässigkeit gleiehsinnig beeinflußen, 
auch wenn wir uns über die Mechanik des Vorganges einstweilen noch kein 
Bild machen können. Der Nachteil, daß in der gequollenen Wand die 
Teilchen einen größeren Weg zurücklegen müssen, um das Innere zu 
erreichen, scheint gegenüber dem Vorteil, in vergröberten Poren wandern 
zu können, zurückzutreten. 

Allerdings vermögen wir auch Gründe aufzuführen, warum bei den 
vorliegenden Versuchen die Bedeutung des Quellungszustandes für die 
Durchlässigkeit besonders stark hervortreten mag: 

1. Hier wurden vorwiegend sehr starke Lösungen und weite Konzentrations- 
bereiche untersucht. Es ist begreiflich, daß sich dabei eher Quellungs- 
unterschiede zeigen als bei den Bedingungen, unter denen man etwa 
die Plasmapermeabilität prüft. Je mehr die Konzentration des geprüften 
Stoffes gegen die des Mediums zurücktritt, desto weniger werden 
Quellungsänderungen von ihm ausgehen (RUHLAND, ULLRICH und 
YAMAHA 1932, S. 357f.). 

2. Bei den Versuchen mit der Zellwand von Rhizoclonium entstanden 
auf doppelte Weise bedeutende Saugkräfte: einmal durch die hohe Kon- 
zentration der Lösungen und weiter durch die Federkraft der Wand, die 
aus dem eingedellten Zustand ihrer Ruhelage zustreben wird!. Gegen- 
über den dabeiauftretenden mechanischen bzw. kinetischen Kräften dürften 
andere, wie Adsorption und elektrostatische Kräfte, leichter zurück- 
treten. Ein Stoff wird hier wirklich nur dann nicht eindringen, wenn seine 


1 Jüngst hat Renner (1932, S. 252) auf den möglichen „Zuschuß an Saug- 
fähigkeit“ durch die ,,Starrheit‘ der Wand hingewiesen. 
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Teilchen zu groß und die Poren der Wand zu eng sind. Im gleichen Sinne 
wirkt der Umstand, daß überhaupt eine verhältnismäßig grobporige Wand 
untersucht wurde (vgl. RUHLAND und Horrmann 1925, S. 80). Die Be- 
obachtungen über die Plasmadurchlässigkeit beziehen sich dagegen fast 
immer auf Lösungen mit gar keinem oder geringem Überdruck und auf 
verhältnismäßig engporige Wände. Dementsprechend werden Kräfte, wie 
sie eben in zweiter Linie genannt wurden, eher die Durchlässigkeit 
beeinflussen. 

3. Infolge der Elektrolytnatur des Eiweißes wird das Plasma eher 
zu Wechselbeziehungen mit dem gelösten Stoff neigen, sofern dieser 
auch ein Elektrolyt ist. Auch werden beim Plasma viel eher rein chemische 
Umsetzungen eintreten, die die Durchlässigkeit grundlegend verändern, 
so daß man nicht mehr einfach von Quellung und Entquellung sprechen 
kann. Überhaupt ist ja die Anwendung dieser Begriffe auf das Plasma 
noch umstritten. 

Trotzdem sprechen eine Reihe von Tatsachen schon jetzt dafür, daß 
das Eindringen eines Stoffes durch das Plasma von seiner Quellungs- 
wirkung auf dieses abhängt. Meist betreffen sie das Gebiet der Salz- 
permeabilität (lyotrope Reihen usw.); dafür muß auf das neuere Schrift- 
tum über die Plasmapermeabilität verwiesen werden. 

Wenn dieser Zusammenhang für manche Fälle zugestanden werden 
muß, dann erscheint es möglich, daß wir vielleicht auch darüber hinaus 
mit ihm rechnen müssen, und dabei können vielleicht auch die in der 
vorliegenden Arbeit im einzelnen gefundenen Zusammenhänge zwischen 
Quellungswirkung und Durchlässigkeit Fingerzeige geben. 


Sie seien daher, auf das Problem der Plasmapermeabilität zugeschnitten, hier 


1. Bei den Salzen scheinen in den lyotropen Ionenreihen Teilchengröße und 
Quellungswirkung sich meist gleichsinnig zu ändern, d. h. es wirken die größeren 
Teilchen auch stärker entquellend. Bei den organischen Stoffen besteht jedoch 
kein solcher Zusammenhang. Es kann also ein Stoff mit kleinen Teilchen sich durch 
Entquellung den Eintritt hemmen und umgekehrt. Hier kann man jedoch, wenn 
man beide Erscheinungen getrennt in Rechnung setzt, alle Einzelfälle befriedigend 
erklären (s. o. 8. 4891). ). Vielleicht könnten auch beim Eindringen von Nicht- 
elektrolyten in das Plasma Quellungseinflüsse mitspielen, da die bisherigen Er- 
klärungsgründe noch nicht bis ins letzte befriedigen. 

2. Viele Stoffe zeigen mit der Konzentration wechselnde Permeabilität. Die 
hier betrachteten Fälle (besonders S. 488; vgl. a. S.496) ließen sich mit ver- 
schiedener Quellungswirkung erklären. Man wird auch beim Protoplasma damit 
rechnen können. 


3. Bei Gemischen ließ sich die veränderte Permeabilität darauf zurückführen, 
daß der Lösungsgenosse die Quellung der Wand beeinflußt. Die zahlreichen ähn- 
lichen Beobachtungen beim Plasma sind vielleicht der gleichen Deutung zugänglich 
(soweit nicht Adsorptionsvorgänge u. dgl. vorliegen). 

4. Wenn die Quellung sich mit der Zeit ändern kann (S. 485), wenn Vorbehand- 
lung auf die Quellung (S. 486) und damit auf die Permeabilität (S. 499) von Einfluß 
sein kann, so sind damit vielleicht Erscheinungen genannt, die beim Plasma ebenfalls 
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mitsprechen kénnten. Es ist dort z. B. noch unbefriedigend geklärt, warum das 
Eindringen mancher Stoffe sich mit der Zeit ändert, warum vorangehendes Wässern 
die Permeabilität herabsetzt u. a. m. 

5. Wenn manche Stoffe, wie Glycerin und Harnstoff, sich bei verschiedenen 
Pflanzen als sehr verschieden beweglich erweisen, so könnte das auch wohl mit 


verschiedenen Quellungswirkungen zusa 

Dabei muß noch betont werden, daß selbst bei einem so groben Objekt 
wie der Zellwand aus einigen Beobachtungen mit Sicherheit geschlossen 
werden darf, daß bereits ganz geringe Quellungsunterschiede, die sich 
der gröberen Betrachtung entziehen, für die Durchlässigkeit von ent- 
scheidendem Einfluß sein können (vgl. S.488 und 494). 

Es kann nicht Aufgabe dieses Ausblickes sein, diese Möglichkeiten 
weiter zu verfolgen; es muß genügen, an einem Beispiel gezeigt zu haben, 
daß sie verwirklicht sein können. 





VI. Zusammenfassung. 

1. Zellen von Rhizoclonium erleiden in vielen Lösungen und Flüssig- 
keiten eine Schrumpfung (Abb. 1, 8. 476), die meist in Sekunden oder 
Minuten wieder abklingt (Abb.3, S.479). Sie erfolgt, wenn der be- 
treffende Stoff von der Zellwand nicht durchgelassen wird und daher 
Wasser aus der Zelle zieht. Eintritt und oft auch Dauer der Schrumpfung 
gestatten, die Durchlässigkeit der Wand für die verschiedenen Stoffe 
zu beurteilen. Die Schrumpfung tritt nur in hohen Konzentrationen — 
meist von mehreren Molen — auf; ist sie somit auch nicht von Bedeutung 
für das Leben, so gestattet sie doch Schlüsse für eine allgemeine Theorie 
der Permeabilität. 

2. Zur Abrundung der Ergebnisse wird auch der Einfluß der Lösungen 
auf die Wand untersucht. Es zeigt sich, daß die Wand sehr leicht 
Quellungseinflüssen unterliegt (Abb. 6, S. 485). Sehr starke Entquellung 
kann zu einer Erstarrung der Wand führen und damit etwa eingetretene 
Schrumpfung auf die Dauer festhalten (Abb. 5, S. 482). Als Nachwirkung 
vieler Lösungen wird in Wasser eine ,, Nachquellung‘‘ beobachtet (Abb. 7, 8, 
S. 485, 486). 

3. Das Eindringen der Stoffe wird hauptsächlich bestimmt durch die 
Teilchengröße und den Quellungszustand der Wand. Dabei wird die 
Durchlässigkeit durch Quellung erhöht, durch Entquellung erniedrigt. 
Meist ist dieser Zusammenhang grob sichtbar; es können aber an- 
scheinend auch unmerklich geringe Quellungsänderungen auf die Durch- 
lässigkeit von entscheidendem Einfluß sein. Die Quellungswirkung eines 
Stoffes und damit sein Durchtrittsvermögen ist in verschiedenen Kon- 
zentrationen meist sehr verschieden. Die Einzelergebnisse sind: 

a) Organische Stoffe (Nichtelektrolyte und Säuren) mit geringer 
Teilchengröße (Methylaikohol) bewirken nie Schrumpfung; solche von 
mittlerer Teilchengröße (Äthylalkohol) geben oft in hohen Konzen- 
trationen Schrumpfung, wo sie die Wand entquellen; solche mit sehr 
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großen Teilchen (Glyzerin, Rohrzucker) können selbst dann noch zu 
Schrumpfung führen, wenn sie quellend wirken. 

b) Für das Eindringen von Salzen werden Ionenreihen aufgestellt, die 
den Permeabilitätsreihen für das Plasma sehr nahekommen. Die Ergeb- 
nisse an Elektrolyten lassen sich mit denen an Nichtelektrolyten verein- 
baren und gestatten die Deutung, daß auch hier für das Eindringen im 
wesentlichen Quellung und Teilchengröße entscheiden. 

c) Der gleiche Konzentrationssprung kann im niederen Bereiche zu 
keiner Schrumpfung führen, wohl aber im hohen, wo die Wand gegenüber 
dem niederen Bereiche mehr oder minder entquollen ist. 

d) Durch Lösungsgenossen, die die Wand entquellen, selbst aber nicht 
Schrumpfung veranlassen, kann erreicht werden, daß die Schrumpfung 
sich verstärkt oder daß sogar Stoffe, die sonst keine Schrumpfung geben, 
dies jetzt tun (NaBr in Methylalkohol, Buttersäure bei Zusatz von Äthyl- 
alkohol); umgekehrt wird durch Quellungsmittel die Schrumpfung ab- 
geschwächt (Rohrzuckerlösung bei Zusatz von HCI). 

e) Es wird die Durchtrittsfähigkeit einiger Farbstoffe mitgeteilt. 

f) Auch in kolloiden Lösungen (z. B. Gummi arabicum) kann Schrump- 
fung eintreten. 

4. Von den erhaltenen Ergebnissen aus werden Erörterungen über 
einige Fragen der Plasmapermeabilität angestellt. 
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Von 
MARGARETE LINDSCHAU 
(Kiel). 

Mit 20 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 30. Mai 1933.) 


I. Einleitung. 


Zu den schônsten und interessantesten Monokotylenfamilien Süd- 
und Mittelamerikas gehören zweifellos die Bromeliaceae. Viele Be- 
schreibungen und Berichte über neue Arten finden sich in unserer 
Literatur; zahlreiche Pflanzen der verschiedensten Arten sind nach 
Europa eingefiihrt worden, so daB wir in jedem botanischen Garten, in 
jeder Gärtnerei, ja neuerdings sogar als ,.Modeblume“ in den meisten 
Häusern Bromeliaceae antreffen. Eine reiche systematische, morpho- 
logische, anatomische und physiologische Literatur ist iiber sie erschienen, 
und doch sind sie noch kaum zytologisch bearbeitet worden. Nur über 
ihren eigentiimlichsten Vertreter, Tillandsia usneoides, das ,,Louisiana- 
Moos“, und über die wegen ihrer Schmackhaftigkeit allgemein bekannte 
und geschätzte Ananas sativus sind eingehendere zytologische Arbeiten 
vorhanden. Sonst finden sich in der Literatur nur vereinzelte Angaben, 
die ich im Laufe der Arbeit genauer anführen werde. 

Die Chromosomenzahlen, die ich in dieser Arbeit angebe, können 
natürlich nur Stichproben aus der großen Zahl der Arten und Gattungen 
darstellen. Um den systematischen Zusammenhang der Bromeliaceae 
an Hand der Chromosomenverhältnisse zu klären, sind noch bedeutend 
eingehendere Studien vonnöten, die allerdings dadurch erschwert werden, 
daß die Gestalt der Chromosomen sehr einförmig ist und ihre Kleinheit 
das Aufsuchen von Unterschieden erschwert. Doch hoffe ich, daß mit 
dieser Arbeit jedenfalls der Grundstein zu weiteren und erfolgreicheren 
Untersuchungen gelegt sein wird. 


II. Material und Methode. 


Die von mır untersuchten Pflanzen stammen zum größten Teil aus dem 
Gewächshaus des Kieler Botanischen Gartens. Zu Beginn der Arbeit waren schon 
eine große Anzahl vorhanden; viele hat auch Herr Garteninspektor JACOBSEN 
aus andern botanischen Gärten (Bonn, Darmstadt, Hamburg, Königsberg, Leiden) 
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oder direkt aus Argentinien und Brasilien, aus Cordoba und aus dem Botanischen 
Garten von Rio de Janeiro (Nictheroy) besorgt. Ich bin Herrn Garteninspektor 
JACOBSEN wegen der groBen Mühe, die er sich beim Beschaffen des Materials und 
beim Nachbestimmen der Arten gemacht hat, zu besonderem Dank verpflichtet. 

Ich habe auch versucht, mir fixiertes Material aus Argentinien kommen zu 
lassen. Herr Prof. Dr. Hosseus, Cordoba, war so liebenswiirdig, mir einige fixierte 
Tillandsien-Bliiten zu schicken, in denen aber leider keine in Teilung befindlichen 
Pollenmutterzellen vorhanden waren. Weitere Sendungen muBten unterbleiben, 
weil die Tillandsien während der nächsten Blütezeit emer Heuschreckenplage zum 
Opfer fielen. 

Da ich von Anfang an über reichlich Untersuch terial verfügte, 
versprach die Arbeit eine recht dankbare zu werden. Leider stellten sich aber so 
viele Schwierigkeiten ein, daB der Erfolg der Arbeit in keinem Verhältnis zu der 
aufgewandten Miihe steht. Die Blütenstände der Bromeliaceae sind im allgemeinen 
nur sehr wenigblütig, und die Pflanzen blühen auBerordentlich selten. Die Ent- 
wicklungszeit der Blüten dauert meistens wochen-, ja monatelang, so daß man von 
Glück sagen konnte, wenn es wirklich gelang, eine Blüte während der Reduktions- 
teilung der Pollenmutterzellen zu fixieren, und da die Blüten sich alle nacheinander 
entwickeln, befindet sich auch immer nur eine Blüte in diesem Stadium. Zudem 
stehen sie z. B. bei den Nidularien und Aregelien so tief in der Zisterne, daß man ihr 
Entwicklungsstadium nicht ohne weiteres erkennen kann. Einzelne Blüten kann 
man zu Orientierungszwecken auch nicht einfach herausnehmen, ohne die andern 
schwer zu schädigen. Ich war also zumeist auf die Untersuchung der Vegetations- 
punkte der Wurzelspitzen angewiesen. Die Bewurzelung der Bromeliaceae ist aber 
sehr schwach, so bilden z.B. die Cryptanthus-Arten im Jahre höchstens 3—5 neue 
Wurzelspitzen aus. Da die meisten Arten bei uns in Töpfen gezogen wurden, fiel 
auch der Reiz, Haftwurzeln zu bilden, fort. Außerdem geht das Wachstum sehr 
langsam vor sich, so daß in einer Spitze nur sehr wenige Teilungsstadien vor- 
handen sind. 

Fixiert wurde nach Carnoy (Alkohol, Eisessig und Chloroform im Verhältnis 
6:2:2), NawascHin und FLEMMING. Das Carnoysche Gemisch erwies sich für 
die Blüten als das günstigste; für kleine und zarte Blüten wurde noch 10% Wasser 
hinzugefügt. Die Wurzelspitzen wurden in kaltem Wasser abgeschreckt, um Ver- 
klumpungen zu vermeiden, was bei der großen Anzahl und Kleinheit der Chromo- 
somen sehr nötig war, und nach NawascHix (10 Teile 1%ige Chromsäure, 1 Teil 
Eisessig und 4 Teile Formol) fixiert. Außerdem wurde Mittel-FLEMMING benutzt, 
das sich aber nicht so gut bewährte, da sich die Plasmaeinschlüsse später zu stark 
mitfärbten. Die Herrzsche Karmi thode wurde nur zu Orientierungs- 
zwecken benutzt. Die günstigste Fixierungszeit liegt nach meinen Erfahrungen 
morgens zwischen 9 und 10 Uhr. Gefärbt wurde mit Eisen-Hämatoxylin nach 
HEIDENHAIN, gezeichnet mit dem ABBEschen Zeichenapparat. Die Abbildungen 
sind 1200fach vergrößert, wenn im Text nichts anderes angegeben ist. Die Unter- 
suchungen der Embryosäcke wurden zum großen Teil an Handschnitten gemacht, 
die mit einer wäßrigen Lösung von Erythrosin gefärbt wurden. 

Die Kernmessungen sind zum Teil an fixiertem Material, zum Teil an Hand- 
schnitten gemacht, die !/, Min. in wäßrige Safraninlösung (1 : 450) gelegt und in 
Wasser ausgewaschen wurden. Die Messungen nahm ich bei einer Vergrößerung 
von Objektiv 1/16 Leitz-Olimmersion und Okular 14 von Zeiß vor. Ein Mikro- 
meterteilstrich entspricht 1,254. Es wurden nur Kerne von vollständig intakten 
Zellen gemessen. Lebende Kerne konnten nicht gemessen werden, da diese sehr 
schwer sichtbar sind. Die Schrumpfung in Safranin ist so geringfügig, daß ich keine 
meßbaren Unterschiede zu den lebenden Kernen feststellen konnte. Da die 
Messungen am fixierten Material dieselben Werte ergaben, dürfte auch die Fixierung 
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nach FLEMMING und NAWASCHIN an den Kernen der Bromeliaceae keine starken 
Schrumpfungen hervorrufen. Weitere Fixierungsmittel wurden fiir die Messungen 
nicht benutzt. 


IH. Die Chromosomenzahlen der Bromeliaceae. 


In der folgenden Zusammenstellung der Chromosomenzahlen folge 
ich der Anordnung des ENGLERschen Systems, für dessen Natürlichkeit 
auch die zytologischen Befunde sprechen. 


a) Die Unterfamilie der Pitcairnioideae. 
In der Unterfamilie der Pitcairnioideae ist bisher nur eine Chromo- 
somenzahl bekannt, und zwar wird von Taytor (1925) für Pitcairnia 
xanthocalyx n = 25 angegeben. Es ist mir nicht 
gelungen, in dieser Unterfamilie haploide Zahlen 
festzustellen; ich konnte lediglich in den Wurzel- 
spitzen die diploide Zahl verschiedener Arten be- 
stimmen. 
Dyckia altissima LinpL. aus der Sektion Pani- 
culatae hat diploid 50 Chromosomen von kleiner, 
u ee ellipsoider Gestalt, an denen ich keine Einschnü- 
rungen feststellen konnte (Abb. 1). Dieselbe Zahl 
hat auch Dyckia sulphurea Kocx. Die haploide Anzahl konnte ich nicht 
ermitteln, da die beiden Arten während der Zeit meiner Untersuchungen 
nicht geblüht haben. 

Aus der Gattung Puya untersuchte ich die zur Untergattung Pitcair- 
niopsis gehörige Puya spathacea Mez. Auch hier 
konnte ich einen diploiden Chromosomensatz von 
50 bestimmen. Die Chromosomen sind klein und 
rundlich ; Einschnürungen sind an ihnen nicht zu 
erkennen. 

Als Vertreter der Gattung Lindmannia ist 
im Kieler Gewächshaus Lindmannia penduliflora 
Mez vorhanden. Die haploide Chromosomenzahl 
konnte ich nicht feststellen, da die Pflanze nur 
einmal, während meiner Abwesenheit, blühte. 
pr ans TR Auch über den diploiden Satz méchte ich nichts 

Somatische Metaphase.  Genaues angeben. Sicher ist, daß über 100 kleine, 

rundliche Chromosomen vorhanden sind. Ich zählte 

bis 116 Chromosomen (Abb. 2), doch können noch mehr vorhanden sein, 

die durch die andern verdeckt wurden. Es handelt sich bei dieser 
Pflanze um eine hochpolyploide Art. 

2n = 50 hat wahrscheinlich auch Hechtia Ghiesbreghtii Lem. Ich fand 
in den Wurzelspitzen nur sehr selten Teilungen und nur einmal eine 
günstige Metaphase, die 50 Chromosomen erkennen ließ. 
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Auch bei der Gattung Pitcairnia war ich vollständig auf Unter- 
suchungen der.somatischen Gewebe angewiesen, da die zu dieser Gattung 
gehörigen Pflanzen wegen ungünstiger Standortsbedingungen während 
der ganzen Untersuchungszeit kaum geblüht haben. Doch da von 
einigen Arten Sämlinge vorhanden waren, verfügte ich immerhin über 
etwas mehr Material. Wie ich oben schon erwähnte, hat TAYLOR (1925) 
für Pitcairnia xanthocalyx Mart. n =25 gefunden. Ich kann diese 
Angabe nach meinen Untersuchungen mit 2n = 50 bestätigen. Ta 
schreibt: ‚The chromosomes are small and elliptical or nearly spherical. 
They did not show constrictions in the maturation divisions.‘ In den 
Wurzelspitzen sind die Chromosomen schmäler und etwas länglicher als 
die von TAYLOR gezeichneten, aber ebenfalls sehr klein. Einschnürungen 
waren auch hier nicht aufzufinden. 

2n =50 konnte ich noch bei fünf anderen Pitcairnia-Arten fest- 
stellen, nämlich bei Pitcairnia punicea LinpL., Pitcairnia pulverulenta 
Roi und Pav., Pitcairnia andreana LINDEN, Pitcairnia Roezlii MORREN 
und Pitcairnia undulata ScHeipdw. Die Chromosomen sind bei allen 
Arten sehr klein und von länglich-ellipsoider Gestalt. Einschnürungen 
der Chromosomen habe ich bei keiner Art gesehen. 

In der Unterfamilie der Pitcairnioideae tritt also in allen von mir 
untersuchten Gattungen — mit Ausnahme von Lindmannia penduli- 
flora — immer wieder die Zahl 2n = 50 auf. Die Grundzahl der Unter- 
familie könnte demnach, wenn die Arten diploid sind, 25 sein. Genau 
feststellen konnte ich diese Zahl für Lindmannia penduliflora aber nicht. 
Doch ist es nicht ausgeschlossen, daß 5 die Grundzahl ist, da die in 
europäischen Gewächshäusern gezogenen Bromeliaceae alle wegen ihrer 
Schönheit und der Größe und Farbenpracht ihrer Blüten gehalten werden, 
und die Ananas-Rassen, bei denen dieselben Chromosomenverhältnisse 
vorgefunden wurden, alte Kulturpflanzen sind. Da bislang aber keine 
Pflanzen dieser Verwandtschaftskreise mit weniger als n = 25 Chromo- 
somen gefunden wurden, steht der Beweis für diese Annahme noch aus. 


b) Die Unterfamilie der Tillandsioideae. 

Weniger einfach liegen die Verhältnisse bei der Unterfamilie der 
Tillandsioideae. Es gelangten nur Individuen aus dem Tribus Tilland- 
sieae zur Untersuchung, und zwar aus der Gattung Tillandsia die zur 
Untergattung Platystachys gehörigen Arten Tillandsia juncea (Rum et 
Pav.) Lec. und Tillandsia streptophylla SCHEIDW., aus der Untergattung 
Phytharrhiza Tillandsia Lindeniana ReseL. Aus der Untergattung 
Schlumbergeria wurde Caraguata (Schlumbergeria) Zahnii Hook f. 
untersucht. 

Schon 1904 hat Burnes eine zytologische Untersuchung über 
Tillandsia usneoides L., die zur Untergattung Strepsia gehört, ver- 
ôffentlicht. Nach BILLINGS? Untersuchung hat Tillandsia usneoides 
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haploid 16 Chromosomen. Eine Nachpriifung dieser Angaben konnte 

ich nicht vornehmen, da Tillandsia usneoides in unserm Gewächshaus 

nicht ein einziges Mal geblüht hat. Wurzeln sind bekanntlich — abge- 

sehen von einer früh degenerierenden Keimwurzel — nicht vorhanden, 

und so blieb nur eine Untersuchung der Sproßvegetationspunkte übrig. 

Diese führte aber zu keinem Ergebnis, da die Pflanze außerordentlich 
langsam wächst. Ich bekam keine einzige Kern- 
teilung zu Gesicht. 

Bei Tillandsia streptophylla ScuEipw. sind wahr- 
scheinlich 64 Chromosomen diploid vorhanden von 
kleiner, ellipsoider Gestalt, an denen ich keine Ein- 
schnürung feststellen konnte (Abb. 3). Wenn wir als 
Grundzahl n = 16 (Tillandsia usneoides) annehmen, 
so würde es sich hier um eine tetraploide Form 
handeln. 

Abb. 3. Tillandsia Die zur selben Untergattung gehörige T'illandsia 
juncea Lec. weist in den Metaphasen der Wurzel- 
spitzen nahezu 100 Chromosomen auf. Ich zählte 
bis zu 96, und Herr Prof. JARETZKY, der die Freundlichkeit hatte, sie 
nachzuzählen, kam zu demselben Ergebnis. Tillandsia juncea könnte 
demnach eine hexaploide Form sein. 

Vermutlich hat auch Tillandsia Lindeniana Recut 2n = 64 Chromo- 
somen, doch sind sie bei dieser Art rundlicher und haben eine starke 
Neigung miteinander zu verkleben, so daß sich die Zahl der Chromosomen 

nicht sicher feststellen läßt. Es besteht aber die Mög- 
lichkeit, daß der von BiLLINGS festgestellte 4- oder 
8-Typus für die Tillandsien charakteristisch ist. 
Bei Caraguata Zahnii Hook f. fand ich in der 
Metaphase der somatischen Teilung 2n = 56 Chromo- 
Abb. 4. Caraguata somen (Abb.4). Dieser Befund läßt sich mit den 
en anderen Chromosomenzahlen dieser Unterfamilie nur in 
j Einklang bringen, wenn man als Grundzahl n = 4 an- 
nimmt. Dann wäre Tillandsia usneoides bereits eine tetraploide Form, 
Caraguata Zahnii dagegen eine heptaploide Art. 

Zur Untersuchung der Pollenmutterzellen fehlte es mir bei allen diesen 
Arten an der nötigen Materialmenge. Es waren stets nur ein oder sehr 
wenige Exemplare einer Art vorhanden. Die Blüten sind bei jeder Art 
verschieden groß, so daß ich durch Vergleich nicht ohne weiteres die 
richtigen Entwicklungsstadien fand. Außerdem mußte ein Teil der 
Blüten zum Nachbestimmen verwandt werden. 


streptoph 
Somatische Metaphase. 


c) Die Unterjamilie der Bromelioideae. 
Aus der Gattung Bromelia ist bereits Bromelia pinguin zytologisch 
untersucht worden, und zwar von COLLINS und Kerns (1931). Sie 












Beiträge zur Zytologie der Bromeliaceae. 511 


schreiben: ,,Bromelia pinguin, a species closely related to the pineapple, 
was found to have n = 48 chromosomes and a regular type of meiosis.“ 
Die von mir untersuchte Bromelia fastuosa LiNDL. hat wahrscheinlich 
dieselbe Chromosomenzahl. Ich fand in den Metaphasen der somatischen 
Kernteilung etwa 100 Chromosomen; einmal zählte ich 96. Wahr- 
scheinlich hat also Bromelia fastuosa 2n = 96 Chromosomen. 

Von der Gattung Cryptanthus sind Chromosomenzahlen bisher noch 
nicht bekannt. Den haploiden Chromosomensatz von Cryptanthus- 
Arten konnte ich leider nicht feststellen, trotzdem 
ich bei Cryptanthus bivittatus über reichlich Bliiten- 
material verfiigte. Ich fand stets Stadien kurz vor 
oder nach der Meiosis, aber niemals diese selbst, 
trotzdem ich zu den verschiedensten Tageszeiten 
fixiert habe. Doch gelang es mir von Cryptanthus .,, a 
acaulis, Cryptanthus zonatus, Cryptanthus bivittatus Somatische Metaphase 
und Cryptanthus Beuckeri die diploide Chromosomen- 4" diploiden Rasse. 
zahl festzustellen. Alle vier Arten gehéren zur 
Untergattung Eucryptanthus. Bei Cryptanthus acaulis 
BEER fand ich in den Kernplatten der Wurzel- 
spitzen 36 Chromosomen, die sehr klein und länglich 
waren. Größenunterschiede der Chromosomen treten 
deutlich hervor. Auch bei Cryptanthus zonatus BEER 
fand ich 2n = 36; die Chromosomen sind klein und 
außerordentlich schmal. Es sind die schmalsten 
Chromosomen, die ich je bei Bromeliaceen gefunden Abb.6. 
habe. Auch hier sind deutlich Größenunterschiede Ce Metaphass 
zu erkennen. Einschnürungen habe ich jedoch nicht der triploiden Rasse. 
entdecken können. Von Cryptanthus bivittatus REGEL 
sind im Kieler Gewächshaus zwei verschiedene Rassen vorhanden, von 
denen die eine 36 (Abb. 5), die andcre 54 Chromosomen hat (Abb. 6). Es 
muß sich hier also um eine diploide bzw. tetraploide und um eine 
triploide bzw. hexaploide Form handeln. Die Chromosomen sind eben- 
falls sehr klein und rundlicher als bei den vorhergenannten Arten. Diploid 
54 Chromosomen hat auch Cryptanthus Beuckeri E. MORREN. 

Bei der Gattung Aregelia fand ich ebenfalls sehr häufig 2n = 54. 
Aregelia Carolinae (BEER) Mxz, die meistens unter dem Namen Aregelia 
oder Nidularium Meyendorfii bekannt ist, wies in den Kernplatten der 
Wurzelspitzen 54 kleine, rundliche Chromosomen auf. Auch bei Aregelia 
rubrospinosa Merz fand ich dieselbe Anzahl vor. Als eine sehr hoch- 
polyploide Art erwies sich Aregelia microps (MoRREN) MEz, die auch 
unter dem Namen Nidularium microcephalum zu den Nidularien gerechnet 
wird. Ich zählte hier in den Wurzelspitzen etwa 124 Chromosomen, die 
etwas größer waren als die von Aregelia Carolinae. Die Chromosomen 
haben eine überaus starke Tendenz miteinander zu verkleben, so daß 
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ich zuerst den Eindruck hatte, daB es sich um etwa 50 groBe Chromosomen 

handelte; doch später stellte es sich heraus, daß Aregelia microps wie 

alle bisher untersuchten Bromeliaceae kleine Chromosomen hat. Man 

könnte, wenn man als Grundzahl der Aregelien 9 annimmt, vermuten, 

daß Aregelia microps 2n = 136 Chromosomen hätte, doch möchte ich 

mich bei der erwähnten Tendenz der Chromosomen, 

miteinander zu verkleben, nicht darauf festlegen. 

Bei der Gattung Aregelia glückte es mir auch, 

die haploide Chromosomenzahl festzustellen, und 

zwar für Aregelia coriacea MEz, Aregelia Binotii 

(ANTOINE) Mez und Aregelia marmorata (Bax.) Mzz. 

Dabei stellte sich die überraschende Tatsache heraus, 

daß anscheinend haploid nur 25 Chromosomen vor- 

pe aad handen waren. Bei genauem Studium gut differen- 

Heterotype Metaphase. zierter Präparate zeigte sich jedoch stets, daß zwei- 

mal je zwei Chromosomen so dicht nebeneinander 

lagen, daß sie den Eindruck eines einzelnen Chromosoms erwecken 

mußten. Nur an den Enden war ein kleiner Spalt sichtbar, doch 

dürfte es sich hier nicht um eine Einschnürung handeln, da ich eine 

solche bei Bromeliaceen niemals beobachtet habe. Ich fand diese Er- 

scheinung des Zusammenlegens in jeder Metaphase wieder. Ich stellte 

sie sowohl bei Aregelia coriacea, Aregelia marmorata und Aregelia Binotii 

(Abb. 7) als auch bei Billbergia perringiana 

Wrrrmack fest und habe sie im ganzen wohl 

etwa 40—50mal gesehen; bei Aregelia mar- 

morata, wo die Spaltung am deutlichsten 

in die Erscheinung trat, so daß die Chromo- 

somenpaare teilweise gänzlich isoliert waren, 

etwa 15—20mal. Die beiden Doppelchromo- 

Abb. 8. Aregelia Binotii. somen treten stets deutlich hervor. Auch bei 

Somatische Metaphase. = Vidularium purpureum BEER scheint derselbe 

Fall aufzutreten, doch hatte ich hier leider nicht so gut fixiertes Material. 

Ich sah in den Metaphasen der Pollenmutterzellen 25 Chromosomen, 

von denen zwei größer als die anderen waren, doch konnte ich nicht 

deutlich feststellen, ob es sich um ein oder zwei Chromosomen handelte. 

Glücklicherweise konnte ich hier neben dem haploiden auch den 

somatischen Chromosomensatz feststellen, wo deutlich 54 Chromosomen 

vorhanden waren. Ebenso konnte ich bei Aregelia Binotii neben der 

haploiden die diploide Zahl feststellen, die einwandfrei 54 Chromosomen 

beträgt (Abb. 8). Bei Billbergia perringiana war die Feststellung des 
somatischen Chromosomensatzes leider nicht möglich. 

Es handelt sich hier also offenbar um Fälle von sekundärer Paarung !, 

1 Unter sekundärer Paarung sei der von Lawrence (1931) als „secondary 

association“ beschriebene Vorgang verstanden. 
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wie sie LAWRENCE (1931) für zahlreiche polyploide Arten beschreibt 
(LAWRENCE gibt auch eine vollständige Zusammenfassung der Literatur 
über diese Erscheinung). LAWRENCE hat die bereits von IsuikawA (1911) 
beschriebene sekundäre Paarung von Dahlia variabilis untersucht. Er 
schreibt, daß diese Erscheinung nur bei polyploiden Pflanzen mit kleinen 
Chromosomen auftritt. Diese Bedingung ist ja auch bei den Bromeliaceen 
erfüllt. LAWRENCE führt aus: ,,...diakinesis is abruptly terminated 
by the sudden converging of the chromosomes on the centre of the 
nucleus. This stage (pro-metaphase) is very brief and is characterized 
by the secondary association of a number of the bivalents.“ — Und 
weiter: ,,A number of the bivalents are associated, but not materially 
connected in groups of two or three. The bivalents which thus associate 
secondarily are found to be of similar size and configuration.“ Die 
Anaphase verläuft normal, und die sekundäre Paarung kann bis in die 
nächste Metaphase erhalten bleiben. Die Tetradenbildung geschieht 
ebenfalls normal. Wann die sekundäre Paarung bei den Aregelien und 
Billbergien während der Prometaphase einsetzt, kann ich an meinen 
Praparaten nicht feststellen. Doch sind alle Bedingungen, unter denen 
nach LAWRENCE diese Erscheinung auftritt, erfüllt. Es sind entweder 
triploide, jedoch héchstwahrscheinlich hexaploide Formen, mit kleinen 
Chromosomen, und die sich paarenden Bivalenten haben stets die gleiche 
Form und Größe. 

Sehr nahe verwandt mit den Aregelien sind die Nidularien. Die 
Aregelien sind oft als Untergattung oder als Sektion von Nidularium 
angesehen worden, so z.B. von Wirrmack (1888). Ja, von MÜLLER 
und ULE (1899) wird sogar berichtet, daß die Aregelien und Nidularien 
in der Heimat selbst Bastarde bilden. Für diese nahe Verwandtschaft 
sprechen auch die Chromosomenverhältnisse. Hier wie dort treffen wir 
zur Hauptsache die Zahl 2n = 54. 

Bei Nidularium lineatum Mzz sind wahrscheinlich diploid 54 Chromo- 
somen vorhanden, ebenso fand ich bei Nidularium purpureum BEER 
eindeutig 54 Chromosomen in den Wurzelspitzen und in den Pollen- 
mutterzellen 25, darunter zwei große, die wahrscheinlich je aus zwei 
Bivalenten bestanden. Deutlich 2n = 54 weist auch Nidularium princeps 
E. MoRREN auf. Auch bei Nidular.um acanthocrater E. MORREN waren 
in den Kernplatten der somatischen Teilung 54 Chromosomen vorhanden. 
Die Chromosomen der Nidularien und Aregelien sind sehr klein, ellipsoid 
und lassen keine Einschnürungen erkennen. In der Metaphase der 
somatischen Teilung haben sie teilweise die Tendenz, sich sehr eng und 
parallel nebeneinander zu legen, so daß es große Mühe und Übung 
erfordert, sie zu zählen. Dieses Zusammenlegen dürfte auch für eine 
Polyploidie der untersuchten Arten sprechen, da in der Literatur des 
öfteren von polyploiden Arten sowohl aus dem Pflanzen- als auch 
aus dem Tierreich berichtet wird, daß sich homologe Chromosomen 
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in der somatischen Metaphase paarweise zusammenlegen (LAWRENCE 
1931, 363). 
Unter den Bromelioideae weisen also die Gattungen Cryptanthus, 
Aregelia und Nidularium eine große Regelmäßigkeit in bezug auf die 
Chromosomenzahlen auf. Die Grundzahl aller von 
mir untersuchten Arten beträgt entweder 9 oder 18. 
Jedoch ist nicht die ganze Unterfamilie so einheit- 
lich. Im Gattungskreis Aechmea-Ananas tritt wieder 
der 5-, bzw. 25-Typ auf, wie wir ihn bereits bei den 
Pitcairnioideae antrafen, während bei den Billbergien 
wieder der 9-Typ in die Erscheinung tritt. 
Aus der kleinen Gattung Canistrum konnte nur 
Abb. 9. Canistrum eine Art, Canistrum roseum MORREN, untersucht werden. 
gar = qu Ich fand in den Wurzelspitzen 50 Chromosomen, von 
der für die Bromeliaceae typischen Gestalt (Abb. 9). 
In der Gattung Aechmea gibt Taytor (1925) für Aechmea conspi- 
cuiarmata Bak. als wahrscheinlich 2n = 50 Chromosomen an, er schreibt: 
„In Aechmea the chromosomes are small and somewhat elliptical with 
pointed ends. In general they move to the poles 
in anaphase with their long axes at right angles 
to the direction of the motion. Consequently 
one would expect to find the fibre-attachment 
near the middle of the chromosomes, but no 
constriction is visible. In view of the size of 
Abb. 10. Macrochordium the chromosomes it is not likely that one could 
tinctorium. Somatische be demonstrated, if it really exists.‘ Ich habe 
; von Aechmea conspicuiarmata ebenfalls Wurzel- 
spitzen untersucht und die gleiche Zahl, 2n = 50, gefunden, die damit 
wohl sicher sein diirfte. 
Bei Aechmea fulgens var. discolor Bronen. fand ich in der heterotypen 
Teilung der Pollenmutterzellen etwa 25 Chromosomen. Da die Präparate 
nicht gut fixiert waren und die Pflanze inzwischen 


nicht wieder geblüht hat, möchte ich mich nicht 
darauf festlegen. Aechmea comata Bax., Aechmea 
coelestis (KocH) MoRREN und Aechmea bracteata 


Abb. 11. Acanthastachys (Swartz) MEz weisen in den Kernplatten der 
Metaphase. Wurzelspitzen eindeutig 50 Chromosomen auf. 
Auch ein Vertreter der Gattung Macrochordium, 
Macrochordium tinctorium DE VRIESE, hat diploid 50 Chromosomen 
(Abb. 10). 

Aus der Gattung Acanthostachys, die von einigen Autoren zu Ananas 
gerechnet wird, untersuchte ich Acanthostachys strobilacea (SCHULT. f.) 
Kıorzsch. Es sind 2n = 50 Chromosomen vorhanden (Abb. 11). Die 
Chromosomenverhältnisse kénnen nicht eindeutig die Verwandtschaft 
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mit Ananas beweisen, wohl aber sprechen sie für eine Zugehörigkeit zu 
dem Kreis Aechmea-Ananas. 

Uber die Gattung Ananas liegen Arbeiten von HEILBORN (1921) 
und von CorLıns und Kerns (1931) vor. Die beiden letzteren unter- 
suchten sieben verschiedene Varietäten von Ananas sativus und fanden 
überall in den Teilungen der Pollen- 
mutterzellen 25 Chromosomen. Von 
drei Varietäten wurden Kontroll- 
untersuchungen an Wurzelspitzen ge- 
macht, die mit 2n = 50 die Befunde 
bestätigten. Außerdem geben sie 
auf Grund ihrer Kreuzungsversuche 
zwischen einer kultivierten Rasse 
„Cayenne“ mit n=25 und einer 
wilden „Brazil“-Rasse mit ebenfalls APP Emin net 
n = 25 Chromosomen eine andere 
Deutung für HEILBORNs Ergebnisse. HEILBORN hatte eine ,,Bafios‘- 
Rasse von Ananas sativus untersucht und fand in den Metaphasen der 
Tapetenzellen 75 Chromosomen und in der heterotypen Teilung 25 bis 
30 Bivalente und 14—18 Univalente. Er schloß daraus, daß diese Rasse 
ein Bastard zwischen zwei anderen Rassen mit haploid 30 und 45 Chromo- 
somen wäre. Nun stellten CoLLıns und KERNns unter 
nahezu 8000 Individuen ihrer F,-Generation sechs 
triploide fest, die große Unregelmäßigkeiten in der 
Meiosis aufwiesen. Diese Bastarde haben nach ihrer 
Vermutung 50 Cayenne-Chromosomen (Mutter) und 
25 Brazil-Chromosomen (Vater). Demnach dürfte die 
Grundzahl der Ananas-Arten, auch der von HEILBORN 
untersuchten, 25 oder 5 sein, und nicht, wie HEILBORN 





vermutet, 15 oder 5. Abb. 13. Aechmea 
+ 205 ‘ d hystriz. Somatisch 
Die Gattung Ananas ist im Kieler Gewächshaus PRES. r 


nur sehr spärlich vertreten. Pseudananas macrodontes 

(Harms) Moreen, die teilweise als Untergattung zu Ananas gerechnet 
wird, war die einzige Art, die von mir untersucht wurde. Sie hat 
während dieser Zeit niemals geblüht, so daß ich auf die Untersuchung 
der Wurzelspitzen angewiesen war. Sie besitzt etwa 100 kleine, rund- 
liche Chromosomen (Abb. 12). Ich möchte nach den Befunden an den 
anderen Ananas-Arten annehmen, daß es sich hier um eine tetraploide 
Art mit 100 Chromosomen handelt. 

Bei den bisher angeführten Arten des Verwandtschaftskreises Aechmea- 
Ananas herrscht, wie gezeigt wurde, die Grundzahl 5, bzw. 25, vor. Eine 
Ausnahme bildet Aechmea hystrix (MoRREN) MEez, die 2n = 54 Chromo- 
somen hat (Abb. 13). Da nun sowahl die zytologischen Verhältnisse als 
auch einige anatomische Merkmale nicht mit denen der übrigen Aechmeen 
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übereinstimmen, ware es vielleicht ratsam, Aechmea hystrix wieder als 
besondere Gattung Echinostachys abzugrenzen, wie es WITTMACK (1891) 
gemacht hat. 

Bei den Billbergien herrschen wieder Chromosomenverhältnisse, wie 
wir sie bei Aregelia und Nidularium vorfanden. Ich fand in den Meta- 
phasen der Wurzelspitzen von Billbergia speciosa THunBERG und Bill- 
bergia Bonplandiana GauDIcH. 2n = 54 Chromosomen vor (Abb.14). Die 
Chromosomen sind sehr klein und ellipsoid und zeigen die Tendenz, sich 
parallel und eng aneinander zu legen, wie sie bei Aregelia und Nidulariwm 
auch schon beobachtet wurde. Dadurch wird das Zählen sehr erschwert, 
so daß ich für Billbergia minuta Mxz, Billbergia pyramidalis Lispı., 
Billbergia lingulata Sims. die diploide Zahl 2n = 54 nur als wahr- 
scheinlich angeben môchte. Als eine tetraploide oder oktoploide Art 


CUS 


Abb. 14. Abb. 15. Abb. 16. 


Abb. 14. Billbergia speciosa. Somatische Metaphase. 
Abb. 15. Billbergia vittata. Somatische Metaphase. 
Abb. 16. Billbergia perringiana. Heterotype Metaphase. 


stellte sich Billbergia vittata Bronen. heraus, was sehr gut mit ihrem 
riesigen Wuchs übereinstimmt. Ich fand in den Metaphasen der 
somatischen Kernteilung eindeutig 2n = 72 Chromosomen (Abb. 15). Ich 
möchte annehmen, daß es sich hier um eine oktoploide Art handelt, da 
die meiotische Teilung bei Billbergia perringiana mit 2n = 54 durchaus 
normal war. Das wiirde wohl kaum der Fall sein, wenn die letztere 
triploid ware. 

Die Untersuchung der Pollenmutterzellen hatte nur bei Billbergia 
perringiana WirTmack Erfolg, einem Bastard zwischen Billbergia nutans 
und Billbergia Liboniana. Ich fand in den Metaphasen der hetero- und 
homéotypischen Teilung 27 Chromosomen; doch sind auch hier zwei 
Bivalente durch sekundäre Paarung miteinander verbunden. Ich konnte 
eine groBe Anzahl von Metaphaseplatten untersuchen und fand stets 
23 einzelne Bivalente und vier gleich groBe, die sich zu Paaren zusammen- 
gelegt hatten (Abb. 16). Bei starker Differenzierung wird ein deutlicher 
Spalt zwischen ihnen sichtbar, woraus hervorgeht, daB sie nicht ,,materi- 
ally‘‘ — wie LAWRENCE sich ausdrückt — miteinander verbunden sind, 
sondern nur „associated“. Diese Paarung bleibt bis in die Metaphase 
der homöotypen Teilung bestehen. Trotzdem Billbergia perringiana ein 
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Bastard ist, verläuft die Meiosis vollkommen normal. Auch dem jungen 
Pollen sind keine Degenerationserscheinungen anzusehen. 

In der Unterfamilie der Bromelioideae sind nach den bisherigen 
Untersuchungen auf Grund der Chromosomenzahlen drei verschiedene 
Gruppen festzustellen : 

erstens die Gattung Bromelia, in der die Verhältnisse ähnlich wie bei 
den Tillandsioideae liegen. Die Grundzahl beträgt wahrscheinlich 8; 

die zweite Gruppe umfaßt die Gattungen Cryptanthus, Aregelia, 
Nidularium und Billbergia mit der Grundzahl 9; 

die dritte Gruppe mit den Gattungen Canistrum, Aechmea, Acantho- 
stachys und Ananas weist die Grundzahl 5 (25) auf. 


Ich gebe im folgenden eine tabellarische Übersicht über die Chromo- 
somenzahlen der Bromeliaceae. 








Tabelle 1. 
| n | 2n | 
1. Pitcairnioideae. 
Dyckia altissima LINDL. . . . . . . 50 LinpscHav 
5 Go: se 50 ” 
2 Mlle raten 2 3 
ndmannia penduliflora >1 dé 
Hechtia Ghiesbreghtis Lum. . . . . . 50! ii 
Pitcairnia xanthocalyz Mart... . . | 25 TayLor (1925) 
9? ” arène 50 U 
- punicea LINDL. ..... 50 „ 
“ pulverulenta Ror et Pav. 50 „ 
ee andreana LINDEN .... 50 , 
ri Roezlii MOBREN ..... 50 FR 
” u w 50 „ 
2. Tillandsioidese. 
Tillandsia usneoides L.. . . . . . . 16 Bizzines (1904) 
” streptophylla SCHEIDW. . . 64! LinpscHav 
” juncen Lino. . . - - . . » 96! n 
is Lindeniana Rew. .... 64! m 
Caraguata Zahnii Hook f. . . . . . 56 dis 
3. Bromelioideae. 
Bromelia pinguin . . . . . . . . . 48 Cozzins und Kerns (1931) 
i a Jaume 1 96! LINDSCHAU 
Cryptanthus acaulis BEER. . . . . . 36 Ps 
pr zonatus BEER ..... 36 er 
” bivittatus Ret... . . . ry ” 
” Beucheri E. MORREN . . 54 i 
Aregelia Carolinae Maz ...... 54 bi 
er rubrospinosa Maz . . . .. 54 ” 
= microps MEZ . . . . . . . 126? PR 
se coriacea Mmz . . . . . . - 27 „ 
a Binotié Mas ....... 27 54 à 
u marmorata (BAx.) Mxz 27 9s 
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n 2n 
Nidularium purpureum BEER . 27! 54 LinpscHAU 
princeps MORREN . 54 ‘ 
= acanthocrater MORREN 54 22 
rs lineatum Mzz. . . . . . 54 ss 
Canistrum roseum MoRREN . . . . . 50 A 
Aechmea comata Bak. ....... 50 ® 
ni coelestis (KocH) MORREN 50 dd 
Bi 7 50 TayYLor (1925) 
Y bracteata (Swartz) Mxz 50 LINDSCHAU 
var. discolor BRONGN 25? Pr 
i hystriz MORREN ..... 54 
M tinctorium DE VRIESE 50 Pr 
Acanthostachys strobilacea (SCHULT f.) 
nt een aa 50 sd 
Pseudananas macrodontes (HARMS) 
SS ES PEN 100! ,» 
SO OR > = 2-0: D + a 25 Cozzrns und Kerns (1931) 
pe a. Ss À à 75 HeıLBorn (1921) 
Billbergia perringiana Wırtmack . . | 27 LINDSCHAU 
a 7 THUNBERG . . . . 54 er 
a GAUDICH. 54 à 
2 minuta MEZ ....... 54! A 
a lingulata Em an. 54! 
. pyramidalis L 54! ‘ 
sù vittata BRONGN. . . . . . 72 en 


IV. Das Tapetum der Bromeliaceae. 


Eine Untersuchung über das Tapetum von Cryptanthus bivittatus 
und Cryptanthus acaulis hat bereits TıschLer (1915) veröffentlicht. 
TISCHLER stellte fest, daß ein geschlossenes Periplasmodium fehlt und 
das Antherenfach von Schleimmassen erfüllt ist, die das Tapetum als 
„drüsiges Gewebe‘' sezerniert haben könnte. Ich möchte dieser Beob- 
achtung noch hinzufügen, daß bei Cryptanthus Beuckeri derselbe Fall 
vorliegt. Ich konnte feststellen, daß zu der Zeit, wo im Pollenkorn bereits 
die generative Zelle in die Nähe des vegetativen Kerns gewandert ist oder 
sich gerade von der Pollenkornwandung löst, das Tapetum als schmale 
dunkel gefärbte Zone, in der Kerne nicht mehr erkennbar sind, an der 
Wand des Faches liegt, während die jungen Pollenkörner von dichten 
Schleimmassen umgeben sind. 

Ähnlich wie bei Cryptanthus verhält sich das Tapetum bei allen von 
mir untersuchten Bromeliaceae. Ich möchte vorausschicken, daß es sich 
hier um Beobachtungen handelt, die ich ‚„nebenbei‘‘ machte, während 
ich die Teilung der Pollenmutterzellen untersuchte. Ich kann also keine 
Beschreibung des Tapetums während der ganzen Pollenentwicklung 
bringen, sondern nur das Verhalten während der meiotischen Teilung, 
wenn nicht versehentlich andere Stadien mitgeschnitten wurden. 

Bei Pitcairnia zanthocalyx ist das Tapetum vor der Abrundung der 
Pollenmutterzellen mehrschichtig. Es besteht aus kleinen Zellen mit 
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verhältnismäßig großen Kernen. Nach der Abrundung der Pollen- 
mutterzellen sind die Tapetenzellen zwei-, meistens vierkernig, die 
Zellulosewände sind aufgelést, und einzelne Zellen ragen in das Innere 
des Faches hinein. Um die Pollenmutterzellen befindet sich ein diinner 
Schleim. Eine Einwanderung der 
Tapetenzellen in das Antherenfach 
findet nicht statt, denn nach der Aus- 
bildung der Tetraden sind noch alle 
Zellen peripher gelagert und bedeutend 
zusammengeschrumpft. 

Ähnlich liegt der Fall auch bei 
Billbergia perringiana. Doch sind hier 
schon während des sekundären Arche- 
sporstadiums keine Zellulosemembra- Abb-17. Billbergia perringiana. Tapetum 
a mehr vorhanden. Nach derAbrun- "" °° Diekinsee. Vergr. 600%. 
dung der Pollenmutterzellen wächst das Tapetum mächtig heran, die Zellen 
werden mehrkernig, und einzelne Zellkomplexe schieben sich weit in das 
Antherenfach hinein. Dieses Stadium scheint während der Diakinese 
seinen Höhepunkt erreicht zu haben (Abb. 17). Es treten dünne Schleim- 
massen auf, die allmählich dichter WE 
werden, während das Tapeten- 
plasma zusammenschrumpft. Spä- 
tere Stadien konnte ich leider 
nicht beobachten. 

Bei Aregelia marmorata bleibt 
das Tapetum während der Te- 
tradenbildung als gleichmäßig 
dicke Schicht an der Wand liegen 
und wandert auch bei der Reifung 
des Pollens nicht in das Fach 
hinein. Wie aus Abb. 18 hervor- 
geht, liegt das Tapetum noch : 
streng peripher, wenn bereits zwei Abb. 18. Aregelia marmorata. Tapetum 
Pollenkornkerne ausgebildet sind, während der Pollenkornreife. 
und die Exine schon strukturiert 
ist. Ähnlich verhält sich auch das Tapetum bei Aregelia coriacea, 
Aregelia Binotii, Aechmea fulgens var. discolor und Aechmea lutea. 

Ich glaube aus dem obigen schlieBen zu diirfen, daB es sich in allen 
Fällen um dasselbe Phänomen handelt, das Tiscaer für Cryptanthus 
beschrieb. Ein echtes Periplasmodium ist bei den Bromeliaceae nicht 
vorhanden. Die Tapetenzellen fungieren als eine Art Schleimdrüsen. 
Die von TiscHLEeR als unwahrscheinlich angegebene Möglichkeit einer 
Verschleimung der alten Pollenmutterzellmembranen würde nicht mit 
dem Verhalten des Tapetums in den Anfangsstadien der Pollenentwicklung 


Planta Bd. 20. 34 
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übereinstimmen, auBerdem miiBte der Schleim schon vor der Tetraden- 
teilung in größeren Mengen auftreten, anstatt sich allmählich zu ver- 
mehren. Gegen die Annahme einer Verschleimung der Pollenmutter- 
zellmembranen spricht auch die Tatsache, daß bei einigen Bromeliaceae 
die Zellwände der Pollenmutterzellen bereits aufgelöst sind, ehe über- 
haupt Schleim nachweisbar ist. 
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V. Die männliche und weibliche Haploidgeneration der Bromeliaceae. 
a) Die Mikrosporenentwicklung. 

In der Entwicklung der männlichen Haploidgeneration scheint eine 
große Einheitlichkeit zu herrschen. Die Zytokinese der Pollenmutter- 
zellen erfolgt bei allen bisher untersuchten Arten sukzedan. SUESSEN- 
GuTH (1919) wies diesen Teilungsmodus für Pitcairnia pruinosa, Cryp- 
tanthus acaulis, Nidularium spec. und Vriesea Kitteliana x guttata nach. 
Patm (1922) fand dasselbe Verhalten bei Pitcairnia spec. und Cryp- 
tanthus acaulis. Ich habe eine sukzedane Teilung der Pollenmutterzellen 
für Pitcairnia zanthocalyx, Aechmea fulgens var. discolor, Aregelia coriacea, 
Aregelia Binotii, Aregelia marmorata, Nidularium purpureum, Billbergia 
perringiana, Acanthostachys strobilacea, Cryptanthus bivittatus und Cryp- 
tanthus Beuckeri beobachten können. Die sukzedane Teilung konnte also 
in allen Unterfamilien mehrfach festgestellt werden. Wir dürfen wohl 
annehmen, daß sie bei den Bromeliaceae allgemein auftritt. 

Die reifen Pollenkörner sind allem Anschein nach stets zweikernig. 
Sie besitzen einen großen vegetativen Kern mit einem auffallend mächtigen 
Nucleolus. Bei Aregelia marmorata wurde die generative Zelle zunächst 
an der Wand des Pollenkornes gefunden. In Schnitten aus älteren 
Antheren konnte beobachtet werden, wie sie unter mannigfachen Gestalts- 
veränderungen in den vegetativen Protoplasten eindrang, wo sie in reifen 
Pollenkörnern in der Nähe des vegetativen Kernes zu liegen pflegt. Der 
generative Kern ist nur etwa so groß wie der Nucleolus des vegetativen 
Kernes und besitzt keinen Nucleolus. Da die generative Zelle nur von 
einem dünnen Plasmahäutchen begrenzt wird, hebt sie sich nicht immer 
scharf vom vegetativen Protoplasten ab, doch dürfte sie überall vor- 
handen sein. 


b) Die Embryosackentwicklung. 

Über die Embryosackentwicklung der Bromeliaceae ist bisher nur 
sehr wenig bekannt. Die Embryosackentwicklung von Billbergia Coppei 
beschreibt Guvienarp (1882). Die primäre Archesporzelle gibt zuerst 
eine Deckzelle ab. Von den darauf gebildeten vier Makrosporen wird 
die unterste zur Embryosackmutterzelle. Denselben Entwicklungsgang 
beschreibt auch BIRGE (1911) für Tillandsia recurvata. Es entsteht ein 
normaler achtkerniger Embryosack. Auch bei Tillandsia usneoides 
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erfolgt nach Bırıımas (1904) die Embryosackentwicklung nach dem 
Normaltypus, doch gibt BiLLINGs keine Deckzelle an. 

Ich untersuchte zunächst Aechmea lutea. Ob eine Deckzelle gebildet 
wird, kann ich nicht entscheiden, da 
ich nur ältere Stadien gefunden habe. 
Wie aus Abb. 19 hervorgeht, wird die 
unterste der vier Makrosporen zur 
Embryosackmutterzelle, die anderen drei 
degenerieren und werden durch die heran- 
wachsende vierte zerdriickt. Im Zweikern- 
stadium (Abb. 19) ist der junge Embryo- 
sack bedeutend gréBer geworden, die 
Kerne haben auffallend groBe Nukleolen 
und der mittlere Raum ist von einer 
großen Vakuole ausgefüllt. In einem 
späteren Stadium sind acht Kerne vor- Di Fun dae we ee ge al 
handen, jedoch noch keine Zellen um sie herangewachsene Makrospore, drei 
herum gebildet. Weitere Stadien habe „‚degenerierende. Unten Zweikern- 
ich für diese Art nicht gefunden, doch eh" reg 
dürfte aus diesen Angaben bereits her- 
vorgehen, daß die Embryosackentwicklung von Aechmea lutea nach 
dem Normaltypus erfolgt. 

Mit Hilfe von Handschnitten, die mit Erythrosin gefärbt wurden, 
konnte ich feststellen, daß bei verschiedenen Bill- 
bergien: Billbergia Leopoldii MoRREN, Billbergia 
Quesneliana Bronen. und Billbergia Regeliana 
MEz ein normaler achtkerniger Embryosack aus- 
gebildet wird. Dasselbe konnte ich für Cryptan- 
thus zonatus BEER, Quesnelia lateralis WAWRA 
und Lindmannia penduliflora Merz nachweisen. 
Die Abb. 20 zeigt einen Embryosack von Bill- 
bergia Leopoldii. Die Verschmelzung der Polkerne 
erfolgt anscheinend erst nach der Befruchtung. 
Ich fand bei allen genannten Arten stets beide 
Polkerne nebeneinander. Die Lage der Polkerne 
folgt anscheinend keiner Regel; ich fand sie sowohl 
in der Nähe des Eiapparates, als auch in der 
Nähe der Synergiden, manchmal waren sie auch 
in der Mitte des Embryosackes anzutreffen. Der Antipodalapparat ist 
nicht immer so groß wie bei Billbergia Leopoldii; bei einigen war er 
bedeutend kleiner und kann in eine kleinen Tasche eingesenkt sein, 
wie es Bırıınas für Tillandsia usneoides beschreibt. 

Bei den obengenannten Billbergien und bei Cryptanthus erfolgte keine 
Befruchtung der Embryosäcke, trotzdem die Pollen auf der Narbe 
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Achtkerniger Embryosack. 
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auskeimten. Die Pollenschläuche wuchsen nur ein kurzes Stiick in den 
Griffelkanal hinein und starben dann ab. Die Pflanzen sind also wahr- 
scheinlich selbststeril. Äußere Einflüsse (Gewachshaustemperatur, Er- 
nährungsverhältnisse u. dgl.) dürften kaum die Ursache sein, da ein Teil 
der Bromeliaceae, z. B. Billbergia vittata und Acanthostachys strobilacea 
im Gewächshaus Samen ansetzten. Die Sterilität geht bei Cryptanthus 
zonatus so weit, daß in einigen Blüten überhaupt keine Samenanlagen 
ausgebildet werden. 

Der achtkernige Embryosack wurde also in allen Unterfamilien der 
Bromeliaceae gefunden, bei den Pitcairnioideae für Lindmannia, bei den 
Tillandsioideae für die Gattung Tillandsia und bei den Bromelioideae 
für die Gattungen Aechmea, Quesnelia, Billbergia und Cryptanthus. 

Die Bromeliaceae dürften also wohl in bezug auf die Embryosack- 
entwicklung eine einheitliche Familie sein. Die Samenanlagen sind bei 
allen bisher untersuchten Arten anatrop, krassinuzellat und bitegmisch. 


VI. Die Kernverhältnisse der Bromeliaceae. 

KLIENEBERGER (1917) schreibt, daß bei den Bromeliaceae eine auf- 
fällige Übereinstimmung zwischen Kerngröße und -struktur herrscht. 
Da ich nun aber im Laufe meiner Arbeit fand, daß Chromosomenzahlen 
von 2n = 32 bis 2n > 100 vorhanden sind, lag es nahe, dieses Ergebnis 
einmal nachzuprüfen. Ich maß zu diesem Zweck Kerne des Dermatogens 
der Wurzelspitzen von Arten mit möglichst verschiedenen Chromosomen- 
zahlen. In der nachfolgenden Tabelle sind die Ergebnisse zusammen- 


getragen. 
































Tabelle 2. 

Anzahl der Ki dem. 
Untersuchte Art Pn sewn Durchmesser | sum- 
me 

(3m) 4 5 6 7 9 
Cryptanthus zonatus . . . . . . 36 16 | 75 9 | 100 
- bivittatus . . . . . 54 10 | 69 | 21 100 
Billbergia minuta . . . . . .. 54 22 | 28 50 
ME As «+ Te 72 21 29 50 
Aregelia Carolinae . . . . . . . 54 2 | 34 | 12 50 
Aregelia microps . . . . . . . 126 34 | 66 | 100 
Acanthostachys strobilacea . . . 50 5 | 60 | 35 100 
Aechmea comata . . . . . . . . 50 6 | 22 | 22 50 
Pseudananas macrodontes . . . . 100 20 | 71 9 | 100 
Bromelia fastuosa . . . . . . . 96 5 | 88 | 12 | 100 
Lindmannia penduliflora . . . . | > 100 7 | $4 9 | 100 


In der Tabelle sind die Durchmesser der Kerne in Okularteilstrichen 
angegeben. Ein Teilstrich entspricht stets 1,25. Für die Kerne ist kein 
Mittelwert errechnet worden, sondern sie sind nach der Methode von 
JacoBJ und MonscHAU in Häufigkeitsklassen angeordnet worden, da 
deutlich verschiedene Kernklassen vorhanden sind, deren Volumina sich 
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verhalten wie 1 : 2 : 4 : 8. Die Volumina der Kerne, in Okularteilstrichen 
(T) ausgerechnet, betragen für den Durchmesser 5T 65, für 6T 113, 
für 7 T 220 und für 9 T 448. 

Aus der Tabelle geht deutlich hervor, daB die Übereinstimmung der 
Kerngrößen keineswegs so groß ist, es sind vielmehr sehr starke Unter- 
schiede vorhanden, sogar bei Arten mit gleichen oder annähernd gleichen 
Chromosomenzahlen. 

Besonders auffallig ist, daB bei Cryptanthus bivittatus mit dem Eintritt 
der Triploidie keine VergréBerung des Kernes gegeniiber dem diploiden 
Cryptanthus zonatus eingetreten ist, sondern eine Verkleinerung. Ich 
konnte leider an dem diploiden Cryptanthus bivittatus keine Messungen 
anstellen, da die Kerne des Dermatogens bei dem vorhandenen Material 
schlecht fixiert waren und neues nicht zu beschaffen war. Doch zeigten 
einige Stichproben, daß dieser hinsichtlich der Kerngröße wahrscheinlich 
mit Cryptanthus zonatus übereinstimmt. Mit einer Verkleinerung der 
Kerne geht eine Verkleinerung des Individuums Hand in Hand. Die 
größten Blätter der diploiden Form sind durchschnittlich 17 cm lang 
und 3 cm breit, die der triploiden 10 cm lang und 2 cm breit. Es sind in 
der Literatur schon mehrfach Fälle erwähnt (MARCHAL 1920, TAHARA 
1921, Ga1ser 1927), die zeigen, daß nicht unbedingt mit der Vergrößerung 
der Chromosomenzahl eine Vergrößerung des Kernes oder ein stärkeres 
Wachstum des Individuums verbunden ist. Ob bei der triploiden Art 
eine Verkleinerung der Chromosomen eingetreten ist, läßt sich bei der 
Winzigkeit der Chromosomen nicht sicher entscheiden, doch besteht 
immerhin die Möglichkeit. 

Auffällig ist weiterhin das Verhalten von Billbergia vittata. Hier ist 
trotz der Vergrößerung der Chromosomenzahl die Kerngröße dieselbe 
wie bei Billbergia minuta geblieben, aber die Pflanze weist einen bedeutend 
höheren Wuchs auf. Es ist also immerhin eine Beziehung zwischen 
Chromosomenzahl und Individuengröße festzustellen. Eine bemerkens- 
werte Vergrößerung des Kernes im Gegensatz zu der 54chromosomigen 
Art ist dagegen bei Aregelia microps zu beobachten; doch ist diese hier 
auch unbedingt zu erwarten, da zu der Vergrößerung der Chromosomen- 
zahl noch eine deutliche Vergrößerung der einzelnen Chromosomen 
hinzutritt. Eine Vergrößerung des Individuums tritt jedoch nicht auf, 
Aregelia microps ist durchaus nicht größer, sondern eher kleiner als der 
Durchschnitt der Aregelien. 

Aus den Ergebnissen dieser vergleichenden Messungen lassen sich 
keine allgemeinen Schlüsse über die Beziehungen zwischen Chromosomen- 
zahl, Kern- und Individuengröße ziehen. Dazu sind die Untersuchungen 
bei weitem nicht umfangreich genug. Daß die Chromatinmenge allein 
nicht ausschlaggebend ist, beweist auch schon der ungeheure Unterschied 
zwischen dem generativen und vegetativen Kern im Pollenkorn, die 
doch beide dieselbe Chromosomenzahl besitzen. Wir sind deshalb wohl 








524 Margarete Lindschau: 


nur berechtigt, Schliisse aus solchen Experimenten zu ziehen, wie sie 
v. WETTSTEIN an Funaria hygrometrica machte, bei denen wir die 
Ursache der Chromatinvermehrung kennen, während wir bei den Brome- 
liaceae mit lauter Unbekannten arbeiten. 

Ich möchte deshalb aus den vorliegenden Messungen nur den Schluß 
ziehen, daß die Kerngröße der Bromeliaceen keineswegs so einheitlich 
ist, wie KLIENEBERGER angibt, sondern daß selbst Pflanzen mit gleichem 
oder annähernd gleichem Chromosomensatz verschieden große Kerne 
haben können. Außerdem möchte ich darauf hinweisen, daß bei ver- 
gleichenden Messungen unbedingt die Regelklassen der gleichen Gewebe 
miteinander verglichen werden müssen, da bei einer Errechnung des 
Mittelwertes leicht Fehlschlüsse gezogen werden können. 

Wie verhalten sich nun die Kernklassen der verschiedenen Gewebe 
zueinander ? An tierischen Geweben sind bereits umfangreiche Unter- 
suchungen von JacoBy gemacht worden. Auf botanischer Seite liegen 
bisher die Untersuchungen MonscHAUs an Monocotylen vor, bei denen 
die Bromeliaceae nicht berücksichtigt werden. MonscHau faßt seine 
Ergebnisse folgendermaßen zusammen: ,,Bei den monocotylen Pflanzen, 
die eine große Schwankung in der Kerngröße zeigen, erfolgt das Wachstum 
der Zellkerne von den Kernen des embryonalen Gewebes angefangen 
durch mehrfache Verdoppelung der gesamten lebenden Kernsubstanz. 
Die Verdoppelung kommt dadurch zustande, daß das Histosystem des 
Kernes bis auf die letzten Einheiten, die Protomeren, durchgespalten wird. 
Dadurch entstehen ohne Teilung des Kernes die höheren Kernformen, 
die als Polymeren des embryonalen Gewebes aufgefaßt werden können.“ 

Die Kernmessungen an Bromeliaceae bestätigen, daß die Kerne durch 
rhythmische Verdoppelung der gesamten Kernsubstanz anwachsen. 

Welches ist nun die Grundklasse, aus der die größeren Kernklassen 
hervorgehen ? Um diese Frage zu beantworten, habe ich Messungen an 
Längsschnitten von Wurzelspitzen gemacht, und zwar einmal an undiffe- 
renziertem Gewebe des Vegetationspunktes und dann an dem bereits 
differenzierten Gewebe, das sich dem Vegetationspunkt anschließt. In 
Tabelle 3 sind die Ergebnisse der Messungen an Caraguata Zahnii 
zusammengestellt. 























Tabelle 3. 
Kern- Durch- vase, l'on | akmmamerten |. Senne 
klasse messer punkt sm à 
Kj 3 14 2 23 25 
3,5 22 1 3 4 
K, 4 33,5 30 27 57 
4,5 47 8 7 15 
K, 5 66 37 42 79 
5,5 87 2 7 9 
K, 6 113 9 4 13 
Gesamtsumme 202 
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Aus den Messungen geht hervor, daß im Vegetationspunkt die Kerne 
mit einem Durchmesser von 4T und einem Volumen von 33,5 und Kerne 
mit d=5T und V = 66 die überwiegende Mehrzahl darstellen. Die 
Volumina der Kerne verhalten sich wie 1 : 2. Da die Kerne mitd=4T 
die kleinste Klasse des Vegetationspunktes sind, müssen sie die Grund- 
klasse sein, aus denen die Kerne des Durchmessers 5T durch Ver- 
doppelungswachstum hervorgehen. Ich nenne diese beiden Kernklassen 
deshalb K, und K,. Aus K, geht durch Teilung wieder K, hervor. 
Betrachtet man jetzt die Kerne des differenzierten Gewebes, so sieht man, 
daß ein weiteres Maximum hinzugetreten ist, das eigentümlicherweise 
einen Durchmesser von 3 T aufweist, dessen Volumen also nur halb so 
groß wie das der Grundklasse ist. Ich vermutete zuerst, daß dieses 
Phänomen darauf zurückzuführen sei, daß die Wurzeln von Caraguata 
Haftwurzeln sind, die bei der Topfkultur bald degenerieren. Deshalb 
maß ich zur Kontrolle die Kerne einer terrestrischen Form, und zwar 
von Pseudananas macrodontes. Tabelle 4 zeigt jedoch, daß hier dasselbe 
Phänomen vorliegt. 























Tabelle 4. 
Kerne aus dem Kerne aus 
K - D h- : 

en nn = Volumen Peasntiene: dif terensiertem Summe 

Ki 4 33,5 4 37 41 

4,5 47 0 4 4 

K, 5 66 33 30 63 

5,5 87 2 5 7 

K, 6 113 25 18 43 

6,5—7 1 3 4 

K, 7,5 220 33 33 

Gesamtsumme 195 





Die Kerne von Pseudananas sind größer. K, liegt bei einem Durch- 
messer von 5T, Kı daher bei 4T. Da bei diesen durchaus normalen 
Wurzeln dieselbe Erscheinung auftritt, muß die obige Erklärung falsch 
sein. Das Phänomen dürfte vielmehr seine Ursache in der Kernplasma- 
relation haben. Im Plerom und Periblem, wo diese Kerne vor allen 
Dingen auftreten, sind die Zellen kleiner. Nun könnten durch die Ver- 
änderung der Kern-Plasmarelation die Kerne dieser Zellen auf dem 
Stadium K, bereits teilungsfähig werden und somit den Ursprung zu 
dieser neuen Kernklasse geben. Auch das Auftreten von Kernen mit 
kleinerem Volumen in den älteren Epidermiszellen, das KLIENEBERGER 
für die Bromeliaceae beschrieben hat, könnte auf diese Weise erklärt 
werden. 

Die Klasse K, trifft man hauptsächlich im Dermatogen, das bei den 
Messungen von Caraguata nicht berücksichtigt wurde, wohl aber bei 
Pseudananas. Im Dermatogen sind bedeutend größere Zellen vorhanden. 
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In den Kernen muB also, um die Kernplasmarelation aufrechtzuerhalten, 
eine „innere Teilung‘ vor sich gehen, die dann diese neue Kernklasse 
hervorbringt. Ob dabei die VergréBerung bzw. Verkleinerung des Kernes 
oder der Zelle das Primäre ist, läßt sich wohl kaum entscheiden. Die 
Feststellung dürfte auch bei der innigen Wechselbeziehung zwischen den 
beiden Systemen unwesentlich sein. 

Zur Bestätigung dieser Ergebnisse habe ich noch Messungen an 
Puya spathacea und Macrochordium bromeliifolium ausgeführt. Da diese 
Messungen nichts wesentlich Neues bringen, verzichte ich darauf, die 
Tabellen zu veröffentlichen. 

Um zu untersuchen, ob in den Dauergeweben dieselben Verhältnisse 
vorliegen, wie sie JacoBy bei tierischen Geweben fand, machte ich 
Messungen an Blattgeweben. Als Untersuchungsobjekte wählte ich 
Pflanzen von möglichst verschiedenem Typus: als Vertreter der ter- 
restrischen Formen mit sukkulentem Habitus Dyckia sulphurea, für den 
häufigsten Bromeliaceen-Typus mit nicht so dicken Blättern Billbergia 
Quesneliana und als drittes Beispiel die wurzellose Tillandsia usneoides. 
Die Ergebnisse der Messungen sind in den Tabellen 5—7 zusammen- 
gestellt. 

Tabelle 5. Dyckia sulphurea. 































































































pe je Kerndurchmesser in Okularteilstrichen 
2,5 3 3,5 4 4,5 5 5,5 6 16,5—-7] 7,5 | 8-9 
Epidermis . . 2 53 4 38 1 10 
oe en 
gewebe . 6 2 74 2 16 
Wasse icher 
mit 
phyll ... 3 1 57 4 39 1 15 
"Set 
ohne 
IT «5 3.5 3 0 12 5 65 | 20 
Tabelle 6. Billbergia Quesneliana. 
Kerndurchmesser in Okularteilstrichen 
Gewebe 
2,5 3 3,5 4 4,5 5 5,5 6 16,5—7 
Epidermis. . . . . . . . 5 58 3 17 
Assimilationsgewehe . . . 6 4 | 23 2 | 54 1 15 3 
Wasserspeicher . . . . . 2 | 23 | 4 | 49 1 18 2 
Tabelle 7. Tillandsia usneoides. 
z a. Kerndurchmesser in Okularteilstrichen 
2,5 3 3,5 4 4,5 
Epidermis... . - 3 31 + 12 
imilati 31 9 58 
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Daraus geht hervor, daB in jedem Gewebe mehrere Kernklassen 
vorhanden sind, ähnlich wie sie MonscHav und Jacoss fanden. Eine 
Kernklasse ist stets bei weitem die häufigste, diese ist als die Regelklasse 
anzusprechen. Sie ware fiir die Epidermiszellen aller drei Formen die 
Klasse mit dem Durchmesser 3 T, fiir die Assimilationsgewebe die Klasse 
mit d= 5T. Die Wasserspeichergewebe sind bei den drei Pflanzen so 
verschieden ausgebildet, bei Tillandsia usneoides sind sie überhaupt nicht 
vorhanden, daß ein Vergleich nicht möglich ist. Nach den Erfahrungen, 
die ich bei den Messungen am Dermatogen machte, scheint es mir nicht 
berechtigt, aus der Ubereinstimmung der beiden Regelklassen in Epidermis 
und Assimilationsgewebe, den Schluß zu ziehen, daß diese Uberein- 
stimmung bei allen Bromeliaceen herrscht, wie es JacoBs an den homo- 
logen Organen der Säugetiere feststellte. 

Zusammenfassend möchte ich noch einmal hervorheben, daß die 
Kerne der Bromeliaceen im Gegensatz zu den Kernen anderer Mono- 
cotylen sehr klein sind, aber dennoch bei den verschiedenen Arten 
deutlich Größenunterschiede erkennen lassen. Im Vegetationspunkt der 
Wurzel habe ich im Gegensatz zu MOoNSCHAU zwei verschiedene Kern- 
klassen gefunden, was mir nach dem Gesetz des rhythmischen Ver- 
doppelungswachstums auch durchaus natürlich scheint. Die Befunde 
an den Bromeliaceae bestätigen aufs neue die Tatsache, daß das Kern- 
wachstum durch mehrfache Verdoppelung der gesamten Kernsubstanz 
erfolgt, wie es an Tieren schon in vielen Fällen nachgewiesen wurde; 
ferner, daß für bestimmte Gewebe eine Klasse als Regelklasse charakte- 
ristisch ist. 

Für die pflanzlichen Gewebe liegt außer für die Monocotylen noch 
nicht genügend Material vor. Nach den Messungen von MonscHav an 
den Dicotylen dürften hier jedoch entgegen seiner Auslegung dieselben 
Verhältnisse vorliegen. Ziemlich eindeutig geht das aus den Zahlen- 
angaben für Impatiens, Scrophularia und Verbascum hervor. Bei den 
andern Arten dürfte zum Teil die Aufrundung zu ganzen Zahlen das 
Bild etwas verschoben haben. Ein genaueres Studium des Wachstums 
der Dicotylenkerne würde wahrscheinlich zu denselben Ergebnissen 
führen, wie sie auch sonst im Organismenreich vorliegen. 

Betrachtet man z. B. die Messungen an Impatiens. MoNscHAU 
gibt folgende Zahlen an: d = 4 T 56 Kerne, d = 5 T 266 Kerne, d = 6T 
240 Kerne, d=7T 16 Kerne. Die Volumina der Kerne der ersten 
drei Gruppen verhalten sich wie 1:2:4. MonscHAU hat das nicht 
beachtet, weil er für die Berechnung des Volumens für d = 6 T einen 
Rechenfehler gemacht hat, indem er 99 angibt, während es in Wirklich- 
keit 113 beträgt. Wenn der Wert für die vierte Gruppe mit d=7T 
nun etwas höher läge, was durchaus der Fall sein könnte, da MonscHAU 
Werte bis zu 7,25 T mit zur Klasse 7 rechnet, so wäre ja ohne weiteres 
hier dasselbe bestätigt, was bei den Monocotylen und bei den Tieren 
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gefunden wurde. DaB die Plus- und Minusvarianten, die bei den Mono- 
cotylen als Minima der Kurven so stark auffallen, hier nicht so stark 
in die Erscheinung treten, wird wohl daran liegen, daB die kleineren 
Kerne eine geringere Variationsbreite besitzen als die groBen. Das 
geht auch aus meinen Messungen an den Bromeliaceae hervor. Die 
Minima sind hier sehr selten, so daB ich sie teilweise nicht angegeben 
habe, da die Plus- und Minusvarianten nur in wenigen Fällen bis zu 
!/, Teilstrich kleiner oder größer sind als die Kerne der zugehörigen 
Klasse. Meistens beträgt der Unterschied weniger als '/, Teilstrich und 
wird also bei der von MonscHAU und mir angewandten Methode ohne 
weiteres in die Klasse einbezogen. 

Die Messungen an den Zellkernen der Bromeliaceae bestätigen das 
HEIDENHAINsche Gesetz des Wachstums in konstanten Proportionen, 
das HEIDENHAIN auf die Spaltung der letzten lebenden Einheiten, der 
Protomeren, zurückführt. Der Protomerentheorie erwuchsen Gegner in 
LunDEGARDH (1922) und PETERSEN (1922), die eine durch und durch 
lebende Substanz nicht anerkennen wollten. Doch leugnet auch LUNDE- 
GÄRDH nicht, daß noch kleinere Organe als Kern und Chromatophoren 
in der Zelle vorhanden sind. Herrwıc (1927) hält dagegen das Vor- 
handensein von wachstums- und teilungsfähigen Protomeren in der Zelle 
für durchaus wahrscheinlich, doch spricht er ihnen das Lebendsein ab, 
da sie nicht autonom, sondern systembedingt sind. HERTwIG verdinken 
wir einen weiteren Ausbau dieser Theorie, indem er durch vergleichende 
Messungen an Spermiocyten von Ratte und Maus zu der Annahme 
kommt, daB auch den Chromosomen ,,ein rhythmisches Wachstum durch 
Verdoppelung ihres Volumens zukommt“. 


Die vorliegende Arbeit wurde von Mai 1930 bis März 1933 im 
Botanischen Institut der Universität Kiel unter Anleitung von Herrn 
Prof. Dr. TiscHLER ausgeführt. Ich bin meinem verehrten Lehrer, Herrn 
Prof. Dr. TıscHLer, für die Überlassung des Themas und viele wertvolle 
Anregungen zu größtem Dank verpflichtet. Auch Herrn Privatdozenten 
Dr. C. HorrMann und Fräulein Dr. H. vom Bere danke ich für ihr 
jederzeit bewiesenes Interesse an der Arbeit. 


Zusammenfassung. 
Die gefundenen Chromosomenzahlen bestätigen im großen und ganzen 
das von Mez aufgestellte System. 
Die Pitcairnioideae stellen eine einheitliche Gruppe mit der Grundzahl 
5 (25) dar. 
Bei den Bromelioideae lassen sich dagegen drei Gruppen unterscheiden: 
der Verwandtschaftskreis Aechmea-Ananas mit der Grundzahl 5 (25) 
vermittelt den Anschluß an die Pitcairnioideae; die Mehrzahl der 
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Bromelioideae weist die Grundzahl 9 auf; die Gattung Bromelia mit der 
Grundzahl 4 leitet zu den Tillandsioideae über. 

Die Tillandsioideae scheinen nach den bisherigen Befunden eine 
einheitliche Gruppe mit der Grundzahl 4 zu sein. 

In bezug auf die Entwicklung der männlichen und weiblichen Haploid- 
generation stellen die Bromeliaceae eine einheitliche Familie dar. Die 
Zytokinese der Pollenmutterzellen erfolgt sukzedan, die reifen Pollen- 
körner sind zweikernig. Es werden normale achtkernige Embryosäcke 
gebildet. 

Durch Kernmessungen wurde festgestellt, daB die KerngréBe nicht 
in dem Maße übereinstimmt, wie KLIENEBERGER es angibt. Das 
Wachstum der Kerne erfolgt durch rhythmische Verdoppelung. 
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UBER AKZESSORISCHE HARZKANALE IN BLATTERN VON 
PICEA OMORICA. 


Von 
SVETISLAV PLAvSıc. 


Mit 5 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 13. Mai 1933.) 


Wie bekannt besitzen alle Picea-Arten in ihren Blättern gewöhnlich 
nur zwei Harzkanäle: je einen beiderseits des Zentralzylinders, angelegt 
an der unteren Wand des Blattes. Aber nach FEUSTEL (1921) hat schon 
Tuomas in Blättern von Picea excelsa außer diesen normalen Harzkanälen 
hier und da auch akzessorische Harzkanäle gefunden. Später hat sie 
Rywoscx (1908) wieder bei derselben Art angetroffen, aber er wies 
darauf hin, daß die Möglichkeit nicht ausgeschlossen ist, daß das Blatt, 
in welchem er sie angetroffen hatte, durch Vereinigung von zwei Blättern 
entstanden sei. 

Was Picea Omorica anbelangt, so ist bis jetzt über ein etwaiges Vor- 
kommen akzessorischer Harzkanäle in ihren Blättern nichts bekannt. 
Selbst RywoscH (1908), der Blätter dieser Art daraufhin untersucht 
hat, konnte sie nicht finden, wie er ausdrücklich bemerkt. Inzwischen 
ist es mir gelungen, solche akzessorische Harzkanäle auch in Blättern 
von Picea Omorica zu finden. 

In der Absicht, den Verlauf der Harzkanäle im Blatte dieser Picea- 
Art etwas näher zu verfolgen, habe ich horizontale Serienschnitte durch 
das ganze Blatt gemacht. Schon beim ersten Schnitte an der Basis 
eines von der Stammspitze herrührenden Blattes fand ich anstatt wie 
gewöhnlich zwei Harzkanäle deren drei. Davon befanden sich zwei Harz- 
kanäle an ihrem gewöhnlichen Orte: in einer gewissen Entfernung von 
der Blattkante gegen unten; der dritte aber befand sich unmittelbar 
neben der Blattkante: dort wo die Harzkanäle bei primären Blättern 
des ersten Jahres gewöhnlich vorkommen (Abb. 1). Sein Aussehen war 
ganz normal, nur sein größter Durchmesser war ungewöhnlich breit: 
105,3 u; in späteren Schnitten wurde er noch breiter: bis 117 u. Er 
erreichte damit die Größe, welche die gewöhnlichen Harzkanäle in Blättern 
von Picea Omorica nach meinen Messungen selten besitzen. Dieser 
akzessorische Harzkanal verschwand inzwischen bald mit Ende des 
ersten Drittels des Blattes (Abb. 4). 
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Aber das war nicht alles, was ich in diesem Blatte entdecken konnte. 
Es fiel mir schon beim ersten Schnitte auf, daB auch der alleinstehende 





Abb. 1. Querschnitt durch die Blattbasis von Picea Omorica. An der linken Seite: Ein 

erst entstandener aksessorischer Harzkanal neben der Blattkante; an der rechten Seite: 

ungewöhnliche Anhäufung von hypodermalen Zeilen in der Nähe des normalen Harzkanals. 
ergr. 36x. 





Abb. 2. Querschnitt durch die Blattbasis von Picea Omorica. Erste Erweiterung des 
normalen Harzkanals an der rechten Seite. Vergr. 36x. 





Abb. 3. — durch die Blattbasis von Picea Omorica. Wiederholte Erweiterung 
des normalen Harzkanals an der rechten Seite. Vergr. 36 x. 


normale Harzkanal an der rechten Seite des Blattes etwas ungewöhnlich 
erschien. An seiner Außenseite befand sich nämlich eine Anhäufung 
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von hypodermalen Zellen. Wie bekannt, bezeichnen diese Zellen immer 
den Ort, wo ein neuer Harzkanal entstehen oder ein schon bestehender 
verbreitert werden soll. Und wirklich wies auch in einem der weiteren 
Schnitte dieser Harzkanal eine betrachtliche Erweiterung am Orte der 





Abb. 4. Querschnitt durch die Blattbasis von Picea Omorica. Verschwinden des akzesso- 
rischen Harzkanals an der linken Seite und der ersten Lamelle beim erweiterten Harzkana! 
an der rechten Seite. Vergr. 36 x. 





Abb. 5. Querschnitt durch das Blattkissen von Picea Omorica. Drei Harzkanäle, darunter 
ein akzessorischer an der linken Seite. Vergr. 36 x. 
angesammelten hypodermalen Zellen auf, und zwar so, daB der alte 
Harzkanal von seinem neu angegliederten Teile durch eine Lamelle 
getrennt war (Abb. 2). Der grüBte Durchmesser des so erweiterten Harz- 
kanals maß 210,64. In den späteren Schnitten fand ich eine zweite 
Lamelle, die das Lumen des Kanals durchschnitt (Abb. 3); es ist also 
zu einer wiederholten Erweiterung des Harzkanals gekommen. Der 
größte Durchmesser dieses zum zweitenmal erweiterten Harzkanals maß 
jetzt 247,4 u. In den folgenden Schnitten verschwand zuerst die erste 
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Lamelle (Abb. 4), dann die zweite, der gréBte Durchmesser aber stieg 
bis 259,1 u. 

Es ergab sich nun die Frage: ob es sich in diesem Falle wirklich um 
eine Erweiterung eines einzigen Harzkanals handelt oder um eine Ver- 
schmelzung von mehreren akzessorischen Harzkanälen, die sukzessiv 
entstanden sind und die sich infolge ihrer großen Nähe nicht selbständig 
erhalten konnten. Es ist nämlich bekannt, daß die Harzkanäle in Blättern 
der Picea-Arten nicht überall gleich breit sind; gewöhnlich sind sie im 
ersten Drittel des Blattes (von der Basis gerechnet) breiter als in den 
übrigen Teilen. Aber anderseits muß ich zugeben, daß ich bei den normal 
entwickelten Harzkanälen im Blatte von Picea Omorica nie eine so große 
Erweiterung gefunden habe, noch weniger, daß eine solche Erweiterung 
durch eine oder zwei Lamellen angedeutet ist. Glücklicherweise war das 
Blattkissen dieses Blattes aufbewahrt worden, und ich konnte so eine 
ganz bestimmte Antwort auf die oben gestellte Frage geben. Nach 
Mayr (1884) stehen nämlich die Harzkanäle der Blätter bei allen Picea- 
Arten mit denjenigen der Rinde solange in Verbindung, bis diese durch 
eine starke Entwicklung des Korkgewebes im Blattkissen unterbrochen 
wird. Ich untersuchte daher das Blattkissen des betreffenden Blattes 
und fand in ihm nur drei Harzkanäle: zwei gewöhnliche und einen 
akzessorischen; es war da keine Spur von anderen akzessorischen Harz- 
kanälen zu finden (Abb. 5). 

Im oben geschilderten Falle hat es sich also um eine Erweiterung 
eines gewöhnlichen Harzkanals gehandelt und nicht um eine Ver- 
schmelzung von mehreren akzessorischen Harzkanälen, wie ich zuerst 
dachte. Und zwar ist diese Erweiterung so groß, daß selbst die Blatt- 
wand an der Stelle, wo der Harzkanal angelehnt ist, stark nach außen 
vorgewölbt war. Nach meinen sehr zahlreichen Untersuchungen variiert 
der größte Durchmesser der normal entwickelten Harzkanäle im Blatte 
von Picea Omorica zwischen 52,8-—132 u; nach WETTSTEIN (1890) höch- 
stens von 75—80 u. Verglichen mit dem Durchmesser der anderen ver- 
wandten Picea-Arten: Picea ajanensis (nach meinen Messungen 128 bis 
175,5 u) und Picea sitchensis (nach meinen Messungen 152,1—198,9 1) 
ist er der kleinste. Und wenn ich trotzdem im Blatte von Picea Omorica 
einen Harzkanal mit dem größten Durchmesser von 259,1 u fand, so ist 
das wohl ein Zeichen dafür, daß es sich nur um eine seltene, aber auch 
interessante Ausnahme handelt. 
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UBER DEN EINFLUSS DER KOHLENHYDRATE AUF DEN 
TAGESVERLAUF DER PHOTOSYNTHESE. 


Von 
A. L. KuRssanow. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Mai 1933.) 


Die Assimilation der CO, durch die grünen Pflanzen gilt mit Recht 
als eines der am besten ausgearbeiteten Probleme der Pflanzenphysiologie. 
Das auf diesem Gebiete bereits gesammelte reiche Tatsachenmaterial 
hat seit langem schon zur Feststellung wichtiger Gesetzmäßigkeiten 
Anlaß gegeben, wobei auch die chemische und energetische Seite dieses 
Problems exakten Untersuchungen unterzogen wurde, die die Aufstellung 
einer Reihe scharfsinniger Hypothesen ermöglichte, von denen mehrere 
heute als experimentell bewiesen gelten dürften. 

Lange Zeit richteten die Forscher ihre Aufmerksamkeit bei der 
Photosynthese in der Hauptsache auf den Vorgang an sich und auf das 
Wechselspiel einzelner Faktoren. Hierbei wurde nur sehr selten die 
Frage gestreift, in welchem Maße die auf laboratoriumsmäßigem Wege 
erzielten Ergebnisse auf Pflanzen in natürlicher Umgebung übertragbar 
sind, und wie die Art und ökologischen Sonderheiten der Pflanzen den 
Verlauf der Synthese beeinflussen. Erst in den letzten Jahren wurde 
auch dieser Seite des Problems genügend Aufmerksamkeit geschenkt, 
wodurch die Lehre von der Photosynthese eine neue und höchst frucht- 
bare Richtung erhielt. 

Schon die ersten in dieser Richtung angestellten Versuche führten zu 
ziemlich unerwarteten Ergebnissen, nämlich, daß in den Mittagsstunden 
die Bildung von Kohlenhydraten in den Blättern gewöhnlich aufhört 
(D. Tuopay, 1; P. Sranescv, 2; A. Koks, 3, und einige andere). Eine 
weitere Bestätigung dieser Erscheinung brachten die Untersuchungen 
über den Verlauf des Gaswechsels bei Tage, die zeigten, daß um die 
Tagesmitte die Assimilation der CO, eine scharfe Depression erleidet, 
die nicht selten sogar von einer reichlichen CO,-Ausscheidung begleitet 
ist (F. T. McLean, 4; S. KostyYTscHew und Mitarbeiter, 5; E. Wor- 
SCHAL und I. TOLMATSCHEW, 6). Diese eigenartige Erscheinung, die 
späterhin von einer Reihe anderer Forscher (E. JEMTSCHUJNIKOFF und 
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F. SKkaskın, 7; S. KostytscHew und Mitarbeiter, 8; BELJAKOFF, 9; 
A. Kexuca, 10, und vieler anderer) ebenfalls Bestätigung fand, wurde 
weiterverfolgt und erweitert, wobei man bei Pflanzen in natiirlicher 
Umgebung auBer der bereits erwähnten mittäglichen Herabsetzung eine 
ganze Reihe ähnlicher soicher auch zu anderen Tageszeiten feststellen 
konnte, was dem Gesamtverlauf dieses Vorganges das Aussehen einer 
Fieberkurve verlieh. 

Einige Forscher suchten eine Erklärung für diese vorübergehenden 
Hemmungen der Photosynthese in der Überfüllung der assimilierenden 
Organe mit den Produkten der Assimilation (KostyTscuEw, 5), andere 
hingegen sahen die Ursache in der Überhitzung des Blattes, die leicht 
bei direkter Sonnenbestrahlung eintritt (E. WorscHar, 6), die dritten 
brachten diese Schwankungen mit dem Zustand der Spaltöffnungen in 
Beziehung (H. LunDEGARDH, 11; BELJAKOFF, 9) und endlich glaubten 
die vierten eine Parallele aufstellen zu können zwischen diesen Depres- 
sionen und einigen sich fortwährend ändernden Faktoren in der natür- 
lichen Umgebung, wie Beleuchtung, Feuchtigkeit, Temperatur, CO,- 
Gehalt u. dgl. (R. HARDER, E. KEPPLER und H. Reuss, 12; R. Harper, 
P. Forzer und A. Lorenz, 13; A. SCHODER, 14, u. a.). 


Es ist indessen oft unmöglich, eine Beziehung zwischen dem Tages- 
verlauf der Photosynthese und den Änderungen irgendeines dieser 
Faktoren festzustellen. So konnte A. SCHODER nur in 10 von 88 ihrer 
Bestimmungen der Photosynthese bei Tage eine Abhängigkeit derselben 
vom CO,-Gehalt der Luft feststellen ; in 12 weiteren Fällen eine Abhängig- 
keit von der Lichtintensität; in 15 Fällen konnte sie eine kombinierte 
Wirkung von Licht, Temperatur und CO,-Gehalt zeigen, während in 
den letzten 47 Versuchen der Tagesverlauf der Photosynthese von der 
Änderung dieser drei Faktoren unbeeinflußt blieb. Zu noch unbestimm- 
teren Ergebnissen gelangten B. TscHEssnoKorr und E. Bazyrına (15), 
die zu glauben geneigt sind, daß der Einfluß von Temperatur und CO, 
auf die Assimilationskurve nur in äußerst seltenen Fällen feststellbar ist. 


Es bleibt daher kein Zweifel übrig, daß alle die ersten Versuche, 
die nur einen dieser Faktoren für den eigenartigen Verlauf der Assimilation 
verantwortlich machen zu können glaubten, in der weitaus großen 
Mehrzahl der Fälle nicht stichhaltig erscheinen. Vielmehr werden immer 
neben äußeren auch innere Faktoren auf den Verlauf der Photosynthese 
einwirken, wobei jeder dieser Faktoren unter gewissen Umständen eine 
hemmende Wirkung ausüben kann. 


In der vorliegenden Arbeit wurde das Ziel verfolgt klarzustellen, 
in welchem Maße die Aufspeicherung der Kohlenhydrate in den grünen 
Pflanzenteilen die Photosynthese herabzudrücken imstande ist, und ob 
diese Aufspeicherung, wenn auch nur zum Teil, für die Schwankungen 
der Tagesassimilation verantwortlich gemacht werden kann. 
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Wie schon vorher bemerkt wurde, war es 8. KosTYTscHEw (5), der 
als erster die Ursache der Tageshemmungen der Photosynthese in der 
Überfüllung der Blatter mit den Assimilationsprodukten erblickte, und 
der auch eine Zeitlang die Absicht hatte, diesen Gedanken einer experi- 
mentellen Prüfung zu unterziehen. Indessen hat KostyTscHEw, wie es 
scheint, in seinen weiteren Arbeiten diesen Standpunkt verlassen, ohne 
ihn experimentell überprüft zu haben, da er in zahlreichen Fällen es 
nicht als möglich befand, diese Erscheinung als erschöpfende Erklärung 
für den sprunghaften Verlauf der Assimilationskurve heranzuziehen. 

Dessenungeachtet machen es einige Feststellungen sowohl aus der 
älteren als auch aus der neuesten Literatur höchst wahrscheinlich, daß der 
bereits erwähnten Überfüllung der Blätter mit Assimilaten eine wichtige 
Rolle in der Regelung des Tagesverlaufes der Photosynthese zukommt. 

So hat schon BoussinGAULT (16) im Jahre 1844, als er die Assimilation 
der von der Mutterpflanze getrennten Blätter von Nerium oleander unter- 
suchte, zeigen können, daß die Photosynthese bei solehen Blättern mit 
jedem Tage sinkt, um schließlich vollständig zu erlöschen. BOUSSINGAULT 
sprach schon damals die Vermutung aus, daß das allmähliche Abklingen 
der Photosynthese durch die Überfüllung des Blattes mit den Assi- 
milationsprodukten hervorgerufen wird, von denen es nicht befreit 
werden kann, da es von der Mutterpflanze abgetrennt war. Nach 
seinen Berechnungen verliert das abgetrennte Blatt die Fähigkeit CO, 
zu assimilieren, nachdem es im Durchschnitt 0,5—0,6 ccm CO, pro 
Quadratzentimeter Oberfläche zersetzt hat. 

Später gelangte W. SSAPOSHNIKOFF (17) (1890) zu gleichen Ergeb- 
nissen, als er beobachtete, daß vorher künstlich verdunkelte und somit 
von dem größten Teil der Kohlenhydrate befreite Blätter von Rubus 
caesius, Pirus malus und Helianthusannuus manchmal doppelt so energisch 
assimilierten als dauernd dem Lichte ausgesetzt gewesene Blätter. Die 
Ursache dieser hemmenden Wirkung der Kohlenhydrate auf die Assi- 
milation sieht er in der Umhüllung der Oberfläche der Chlorophyll- 
körner mit einer Stärkeschicht, die der CO, den Zutritt zu den Chloro- 
plasten verwehrt und gleichzeitig deren Verdunkelung herbeiführt. 

Im gleichen Sinne können die Versuche von F. Mazkow und A. KOKIN 
(1929) gedeutet werden, nach denen die Assimilation bei Blättern der 
Zuckerrübe, die einige Tage und Nächte ununterbrochen dem Lichte 
ausgesetzt waren, merklich abnimmt. Die Untersuchungen über den 
Einfluß der Ableitungsgeschwindigkeit bei der Zuckerrübe auf die 
Energie der CO,-Assimilation, die der Verfasser gemeinsam mit M. Kasa- 
KowA (19) anstellte, sprechen ebenfalls für die Richtigkeit dieser An- 
schauung. In dieser Arbeit konnte gezeigt werden, daß die durch die 
Einführung von Glukose- oder Fruktoselösungen in die Wurzel hervor- 
gerufene Erschwerung der Assimilatableitung eine starke Hemmung 
der Photosynthese nach sich zieht. 

35* 
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Diese sowie andere Ergebnisse lassen vermuten, daB die während des 
Tages in den Blättern angehäuften Assimilate, wenn auch nicht als die 
einzige, so doch als eine der üblichen Ursachen für den sprunghaften 
Verlauf der Assimilation angesehen werden kann. Als weitere Stiitze 
fiir diese Anschauung kann endlich die UnregelmaBigkeit der Ableitung 
aus den Blättern dienen, auf die W. TscHEssnokorr und E. BAzYRINA (20) 
aufmerksam machen. 


Experimenteller Teil. 
a) Versuche mit Eriobotrya japonica. 

Die ersten Versuche in dieser Richtung wurden bereits im Jahre 1930 
im Botanischen Garten zu Batum angestellt (41° 39’ nördlicher Breite). 
Als Untersuchungsobjekt diente ein 15 Jahre alter Baum der japanischen 
Mispel ( Eriobotrya japonica). Zunächst mußte natürlich der Tagesverlauf 
der Photosynthese näher geprüft werden; der auch, abgesehen von Fest- 
stellung von Tageshemmungen, als Beispiel für den Verlauf einer Photo- 
synthese unter den Bedingungen des feuchten subtropischen Klimas 
der südöstlichen Schwarzmeerküste von Interesse war. Erst darauf 
gingen wir zum Studium des Einflusses der Kohlenhydrate auf den Ver- 
lauf der Assimilationskurve über. 

Dieser wurde an zwei Blättern, die während der Bestimmungen am 
Baume blieben, untersucht. Es wurden zwei Versuchsreihen, eine am 
30. 5., die andere am 2.6., durchgeführt. Zur Bestimmung diente der 
Apparat von E. Bazyrina (5). Die Durchzuggeschwindigkeit der Luft 
wurde zu 1 Liter Luft pro 1 gem Oberfläche berechnet. Die Ausführung 
einer Bestimmung dauerte 15 Min., die Zeit zwischen zwei aufeinander- 
folgenden Bestimmungen betrug 3 Stunden. Nach Beendigung eines 
jeden Versuchs wurde das Blatt aus der Kammer befreit, um kurz vor 
der nächsten Bestimmung wieder in sie hineingebracht zu werden. Die 
Menge des vom Blatt verschluckten CO, wurde aus der Differenz bei 
der Titration des Baryts im Versuchs- und Kontrollabsorptionsgefäß mit 
Oxalsäure bestimmt; die Umrechnung erfolgte auf Milligramm CO, pro 
Stunde und 100 gem der einseitig berechneten Blattoberfläche (Tabelle 1). 

Der Tagesverlauf der Assimilation ergab also in beiden Bestimmungs- 
reihen eine zweigipfelige Kurve mit dem ersten Maximum um 11 Uhr, 
der Depression zwischen 13 und 14 Uhr und dem zweiten, allerdings 
kleineren Maximum um die Nachmittagszeit (17 Uhr) (Abb. 1)!. 

Vergleichen wir nun die Versuche vom 30.5. und 2.6., so können 
wir eine erhebliche Ähnlichkeit sowohl bezüglich der äußeren Faktoren 
wie des eigentlichen Verlaufes der Photosynthese zwischen den beiden 


1 Mit Eriobotr ya japonica sowie in anderen Versuchen dieser Arbeit erhielten 
wir immer eine Assimilationskurve mit nur zwei Gipfeln, konnten jedoch in anderen 
Faller. nicht selten einen verwickelteren Verlauf der Kurve feststellen. 


eS et en 
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Tabelle 1. Tagesverlauf der Photosynthese bei Eriobotrya japonica. 















































Versuch vom 30.5. Blattfliche=60qcem. | Versuch vom 2.6. Blattflache = 61,3 gem. 
‘Blatt Blatt 
Beginn | Lutt- 1 Liter! fjäche | Beginn | Luft- 1 Liter tache 
Bestim- ve 0 sinus enthält. 8851" Bestim- pu 4 wire enthait| #5" 
mungen nt mg CO: sw mungen mans mg CO, nu u 
Stunde Stunde 
mg CO, mg CO, 
5 Uhr| 16° 0 0,76 0,0 5 Uhr| 15° 0 1,07 | — 1,9 
8 18° 2 Cu 0,73 9,3 Bt 21° 0 1,00 12,4 
BE. 27° 4 Cu 1,12 21,1 Hu. 259 6 Cu 0,95 29,1 
D „ 30° 4 Cu 0,60 | — 1,4 113 ,, —? -- — — 
iM 22° | 8Std.Cu| 0,93 0,0 | 14 ,, 27° | 2 Cu | 0,72 1,2 
ee 20° |10Std.Cu| 0,76 2e. LAT:…. 21° 8 Cu 0,73 21,4 
D à 16° |10Std.Cu| 1,29 | — 2,8 | 20 ,, 20° 9 Cu | 1,15 | — 3,8 
0 





Abb. 1. Tagesverlauf der Photosynthese bei zwei Blättern von Eriobotrya japonica; a am 
30.5.; b am 2. 6. 
feststellen. Eine direkte Abhängigkeit von der Temperatur, Bewölkung, 
dem CO,-Gehalt der Luft ist aber nicht feststellbar, so daß wir die Mit- 
wirkung anderer Faktoren ins Auge fassen müssen, z. B. die unregel- 
mäßige Atmung, die unter dem Einfluß hoher Temperaturen einer starken 
Steigerung fähig ist. Die Arbeit von B. TscHESSNOKOFF, O. GRETSCHU- 
CHINA und E. JERMOLAEWA (22) (1932), die nach Beendigung unserer 
Versuche erschien, hat tatsächlich schroffe Änderungen im Tagesverlauf 
der Atmung gezeigt. Da solche jedoch von uns bei Eriobotrya japonica 
mittels desselben Apparates nicht festzustellen waren, mußte diese Ursache 
als Erklärung für die in unseren Versuchen beobachteten sprunghaften 
Schwankungen der Photosynthese ausscheiden (Tabelle 2). 
Mit um so größerer Wahrschein- Tabelle 2. 

lichkeitdurfteangenommenwerden, Versuch vom 2. 6. über die Atmung 
daß die mittägliche Depression der eines Blattes von Eriobotrya japonica. 








Photosynthese auf die Überfüllung yersuchs- | Lufttem- | Atmung von 100 gem 

der Blätter mit Kohlenhydraten @it peratur | “°F D Séundo 

zurückzuführen sei, was folgender- 

maßen geprüft wurde: = Uhr = ae oa a 
Abgeschnittene und mit den jg ” 26° 1,94 mg CO, 

Stielenins Wassertauchende Blatter 18 „, 24° 1,48 mg CO, 
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von Eriobotrya japonica wurden teils an ein Fenster der Siidseite gebracht, 
teils in der Dunkelkammer gehalten. Der Versuch dauerte 4 Tage — 
eine Zeit, die nach DELEANO (23) fiir in Dunkelheit gehaltene Blätter 
für den Verbrauch des größeren Teils der aufgespeicherten Vorräte genügt. 
Hiernach wurde zu verschiedenen Tageszeiten je ein Blatt entnommen, 
in die Assimilationskammer gebracht und die Photosynthese während 
15 Min. bestimmt. Für jede Bestimmung diente ein neues Paar Blätter. 
Da die Spaltöffnungen der dunkel gehaltenen Blätter gewöhnlich nicht 
so weit geöffnet waren wie die der dem Licht ausgesetzt gewesenen, war 
es zur Herstellung vergleichbarer Bedingungen notwendig, beiderlei 
Blätter vor dem Versuch 30 Min. lang bei zerstreutem Licht in einer 
durch Natronlauge vom CO, befreiten Atmosphäre zu halten. Assimilation 
war dadurch ausgeschlossen, andererseits genügte aber, wie die Versuche 
zeigten, diese kurze Zeitspanne, um bei den Dunkelblättern weites 
Öffnen der Stomata hervorzurufen (Tabelle 3). Man sieht, daß die 
Photosynthese der Dunkelblätter in allen Fällen diejenige der dem Lichte 
ausgesetzt gewesenen wesentlich übersteigt ; in dieser Beziehung bestätigen 
also unsere Versuche die Angaben W. SSAPOSHNIKOFFs (17). 


Tabelle 3. Vergleichende Bestimmungen der Photosynthese von ver- 
dunkelt und unverdunkelt gewesenen Blättern von Eriobotrya japonica. 











CO,-Assimilation in mg CO, pro 
Due der Luft- Be- CO,-Gehalt Stunde und 100 gem Blattfläche 
stimmungen jtemperatur| wölkung lin 1 Liter Luft Blätter vorher 
mg verdunkelt | nicht verdunkelt 
31.5. 10% Uhr 25° 0 1,00 25,0 18,4 
31.5. 13% ,, 27° 0 0, 95 12,6 3,2 
31.5. 179 „ 23° 3 Cu 0, 13,7 9,0 














Vergleicht man die Energie der Assimilation zu verschiedenen Tages- 
stunden, so bemerkt man, daß sie in beiden Fällen um 133° Uhr. 
d. h. um die Zeit der vorher bereits festgestellten Depressionsperiode 
träger verlief als in den Morgen- oder Nachmittagsstunden, jedoch ist 
die Assimilation der Dunkelblätter nur auf die Hälfte des Morgenwertes 
gesunken, bei den Lichtblättern dagegen auf den sechsten Teil. 

Es kann jedoch der Einwand erhoben werden, daß dieser Unterschied 
nicht auf den verschiedenen Kohlenhydratgehalt der Blätter, sondern auf 
den ungleichen Zustand der Assimilationsapparate zurückzuführen sei, 
die längere Zeit vor dem Versuch unter diametral entgegengesetzten 
Beleuchtungsverhältnissen gehalten wurden (vgl. R. Harper, 24, und 
A. ARNOLD, 25). 

Bei weiteren Versuchen wurden daher beide Blätterportionen 4 Tage 
lang im Dunkeln gehalten, wobei die eine Portion reines Wasser, die 
andere aber eine 5%ige Glukoselösung erhielt. Im übrigen war die 
Versuchsanordnung dieselbe (Tabelle 4). 
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Tabelle 4. Photosynthese von Blättern der Eriobotrya japonica, die vor 
den Versuchen im Dunkeln a) auf Wasser und b) auf 5%iger Glukose- 
lésung gehalten waren. 











CO,-Assimilation in mg CO, 
Beginn der | Lutt- Be- CO,-Gehalt | Stunde und 100 gem Biattfiache 
tiie temperatur] wölkung fin 1 Liter Lu 

er mg a b 

1.6. 11° Uhr] 20° 0 1,12 25,6 20,9 
LE, 23° 3 Std. 1,12 13,2 2,1 
1.6.17% 5, 22° 2 Cu 0,96 18,2 13,6 
4.6. 119, 25° 8 Cu 1,10 23,5 19,3 
4.6. 13% ,, 27° 2 Cu 0,89 14,9 1,3 
4.6. 17° ,, 25° 4 Cu 0,83 19,5 12,3 

















Wie man sieht, war die Assimilation bei Blättern, die ihrer Vorräte 
entledigt worden waren, wesentlich größer als bei solchen, die Glukose 
erhalten hatten. Nichtsdestoweniger verlief auch hier, wie in der vorigen 
Serie, die Photosynthese in den Mittagsstunden träger als in den Morgen- 
und Nachmittagsstunden. Der Unterschied zwischen Blättern, die Glukose 
erhalten und solchen, die sie nicht erhalten hatten, bestand wie früher 
darin, daß bei den ersteren die Assimilation um die Mittagsstunden 
eine viel stärkere Senkung erfuhr, die in dem einen Falle das Verhältnis 
100 : 10, in dem anderen 100 : 7 erreichte, während bei den zweiten 
das Verhältnis nur 100 : 49 und 100 : 63 betrug. 

Wir ziehen also den Schluß, daß in den Versuchen mit Eriobotrya 
japonica die mittägliche Depression der Photosynthese nicht ausschließ- 
lich auf die Überfüllung der Blätter mit Assimilationsprodukten zurück- 
zuführen sei, da ja auch die von ihren Vorräten befreiten Blätter zu 
einer bestimmten Tageszeit schwächer assimilierten. Es drängt sich 
daher die Annahme auf, daß auch noch andere, von uns bisher nicht 
berücksichtigte Faktoren, wie z. B. Überhitzung der Blätter durch 
direkte Sonnenstrahlen, der Spaltöffnungsschluß u. dgl., die Photo- 
synthese herabgedrückt haben. Doch gestatten die Resultate durchaus 
den Schluß, daß die Überfüllung der Blätter mit den Assimilations- 
produkten einer der Faktoren ist, die die Depression der Photosynthese 
vertiefen, wobei in einzelnen Fällen diesem Faktor eine dominierende 
Rolle zukommen kann. 


b) Versuche mit Pirus malus. 


Die Versuche mit dem Apfelbaum wurden etwas anders angeordnet. 
Das Objekt war ein etwa 25 Jahre alter Baum der Sorte ,,Alaja choro- 
schavka“, der während der Untersuchung reichlich Früchte trug. Die 
Versuche wurden im Sommer 1931 unweit Nishnij Nowgorod (56° nörd- 
licher Breite) durchgeführt. Zur Bestimmung des Tagesverlaufes der 
Photosynthese diente dieselbe Apparatur wie bei den ersten Versuchen. 
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Die erste Serie wurde am 23. 7. von 5 Uhr bis 17 Uhr durchgefiihrt, 
wobei die Zeitspanne zwischen den einzelnen Bestimmungen 2 Stunden 
betrug. Beobachtet wurde der Tagesverlauf der Photosynthese parallel 
an zwei Blattern, wobei dem einen Blatt (b) kurz vor Beginn der Be- 
stimmungen durch ringförmige Einschnitte in der Rinde über und unter 
der Blattansatzstelle die Möglichkeit entzogen wurde, sich der Assimilate 
zu entledigen. Das andere Blatt (a) hingegen, am selben Aste, aber 
tiefer ansetzend, war nicht durch derlei Einschnitte behindert und konnte 
somit leicht seine Assimilate ableiten. Dieser Vorgang wurde noch 
dadurch erleichtert, daß in unmittelbarer Nähe des zweiten Blattes am 
Aste sich einige unreife Früchte befanden (Tabelle 5, Abb. 2). 


Tabelle 5. Tagesverlauf der Photosynthese bei Blättern von Pirus malus 
a) nicht geringelt, b) kurz vor dem Anfang der Versuche geringelt. 























Beginn der | Luft- Be- | ©O,-Gehalt | Stunde und 100 qom Biettrlaghe 
os Be- temperatur| wölkung fin 1 Liter Luft 
eS mg a b 
23.6. 5Uhr] 21° 0 1,01 a3 —13 
RTE 220 0 0,90 9,1 8,5 
23.6. 9 „ 27° 0 0,85 11,0 5,7 
23.6. 11 ,, 30° 0 0,82 3,1 ee 
23.6. 13 ,, 32° 0 0,88 22,2 — 4,6 
23. 6. 15 „ 320 1 Cu 0,84 9,1 + 0,0 
Her „ 270 10 Cu 0,84 4,0 — 3,5 





Der Tagesverlauf der Photosynthese beim Blatte a entsprach einer 
typischen Zweigipfelkurve mit dem ersten Maximum um 9 Uhr, der 
Depression um die Mittagsstunde 


15 . . r 
und einem zweiten, weniger 





Ss steilen Maximum um 15 Uhr. 
= Die Assimilation des geringel- 
ten Blattes verlief in den ersten 
Zeit Stunden nach der Operation 


Abb. 2. Tagesverlauf der Photosynthese bei ziemlich normal, wurde jedoch 
Blättern von Pirus malus; a nicht geringelt; bereits gegen 9 Uhr infolge 


b geringelt. : ; 

mangelnder Ableitung der Assi- 

milate geringer, um späterhin vollständig aufzuhören, während nur noch 
die Atmung weiterging. 

Nichtsdestoweniger entsprach auch bei diesem Blatte der Tages- 
gaswechsel einer Zweigipfelkurve, ähnlich wie bei einem nicht durch 
Ringelung behinderten Blatt, nur daß dort der zweite Anstieg durch 
andauernde Überfüllung bald gedämpft wurde und am Kompensations- 
punkt haltmachte, worauf von neuem CO,-Ausscheidung begann. 

Dieser Versuch zeigt überzeugend die schwächende Wirkung der 
Assimilate auf die Photosynthese. Doch ist der Einwand, daß in unseren 
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Versuchen die individuelle Eigenart der Blatter nicht beriicksichtigt 
wurde, nicht von der Hand zu weisen. 

Deshalb wurden am 16. und 17. 8. an demselben Baume mehrere 
Bestimmungen durchgefiihrt, wobei diesmal beide Versuchsblatter 
(a und b) während des 1. Tages ohne Rindeneinschnitte belassen 
wurden (Abb. 3 J). Erst nachdem sich bei beiden Blättern eine ziemlich 
gleiche Tageskurve ergeben hatte, wurde zu Beginn des folgenden Tages 
das eine Blatt (b), das zuvor stärker assimiliert hatte, durch Ringelung 
abgesperrt, und gleich darauf wurden die neuen Bestimmungen in Angriff 
genommen (Tabelle 6, Abb. 371). Wie ersichtlich, erlitt die assimilie- 
rende Fähigkeit von b kurz nach der Operation zunächst eine Dämpfung 
und ist gegen Abend verschwunden. 


Tabelle 6. Tagesverlauf der Photosynthese bei Pirus malus-Blättern; 
a) nicht geringelt und b) am Morgen des 2. Tages geringelt. 











CO,-Assimilation in mg CO, pro 
Beginn Luft- - Cco,- 
der Versuche | temperatur we Aa in 1 Ten SS Blatt tinghe 
mg a b 
16.8. 615Uhr) 13° 10 Cu 1,00 4,4 9,3 
16.8. 1015 ,, 15° 10 Cu 1,09 21,2 23,8 
16.8.1315 ,, 16° 10 Cu 1,07 2,2 2,9 
16.8. 1615 ,, 17° 7 Std. Cu 0,95 4,1 4,5 
16.8. 1915 ,, 12° 0 0,85 0,0 1,2 
Geringelt um 655 
am 17.8 
13.8. TR + 14° 1 Cu 0,98 9,3 11,0 
17.8.10® ,, 20° 2 Cu 0,90 34,9 29,3 
17.8. 13% ,, 17° 10 Cu 0,98 17,2 12,2 
17.8. 16 ,, 16° 10 Cu 0,86 18,6 9,7 
17.8. 199 ,, 14° 9 Cu 0,80 1,3 — 6,5 

















Vergleichen wir die absolute Intensität der Photosynthese der Ver- 
suche vom 16. 8. und 23. 7., so finden wir sie in ersterem weit größer. Dies 
ist um so beachtenswerter, als ja am 16. 8. der Himmel durchweg stark 
bewölkt und die Lufttemperatur verhältnismäßig niedrig war. Am näch- 
sten Tage (17. 8.), als die Wolken sich zum Teil verzogen und die Luft 
sich erwärmt hatte, stieg die Photosynthese weiter an, so daß sie z. B. 
gegen 10 Uhr morgens bei a mehr als den dreifachen Wert des am 23.7. 
beobachteten erreichte. Die Photosynthese der Apfelblätter war also in 
dieser Zeit von einer Intensität, die der höchsten, von S. KostyTscHEW 
und KARDO-SsyssoJEWwA (8) für Mittelasien, d. h. für wesentlich süd- 
lichere Breiten, beobachteten nahekommt. 

Mangels Erklärbarkeit durch äußere Faktoren erscheint am plau- 
sibelsten die Annahme, daß nur die in dieser Periode verstärkte Abfuhr 
der Assimilate aus den Blättern zu den Früchten, die bei der Sorte 
„Alaja horoschavka‘‘ gerade Mitte August ihr Wachstum im wesentlichen 
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beenden und dann mit der Speicherung der Reservesubstanzen beginnen, 
den energischen Verlauf der Photosynthese ermöglicht hatte. 

Durch die rasche und vollständige Entleerung der Blätter kann ferner 
erklärt werden, daß das Blatt b in unserem Versuch, das nach Ablauf 
der Nacht der Ringelung unterzogen war, trotzdem noch lange Zeit 
intensiv weiterassimilieren konnte, um erst in den Abendstunden voll- 
kommen damit aufzuhören. 

Es ist anzunehmen, daß 
unter dem natürlichen Einfluß 
der Assimilatspeicherung 
nicht selten die Photosynthese 
herabgedrückt und infolge 
verlangsamter Abfuhr der 
Assimilate, bei ungenügender 
Entwicklung der Ableitungs- 
wege oder Nichtausnutzung 
der Assimilate, in einen Zu- 
stand + dauernder Schwäche 
verharrt. Im Gegensatz dazu 
begünstigen schnelles Wachs- 





= 
> tum und reichliches Fruchten 
die Abfuhr und beseitigen 
damit zugleich die Hemmung. 
é Eine Bestätigung dafür finden 


wir z. B. in den alljährlichen 

Beobachtungen an früchte- 

Abb. 3. Verlauf der Photosynthese bei Pirus tragenden Bäumen, die mit 
malus-Blättern während 2 Tagen; a nicht ‘ à a ue 

geringelt; b am Morgen des 2. Tages geringelt. Hilfe des gleichen assimilie- 
renden Blattapparates in 

ertragreichen Jahren um ein Vielfaches mehr organische Stoffe erzeugen 

als in Jahren der MiBernte. 

Was die kurzfristigen Depressionen der Photosynthese, die im Laufe 
eines Tages beobachtet werden, anbelangt, so diirfen wir diese in 
unseren Versuchen mit dem Apfelbaum kaum ausschließlich auf eine 
Art „Überfütterung‘ zurückführen, da z. B. der Verlauf der Photo- 
synthese eines geringelten Blattes am 23.7. zeigte, daß die mittägliche 
Depression bei vollständiger Ableitungsbehinderung in der zweiten 
Tageshälfte dennoch von einem kurzen Ansatz zur Belebung der Assimi- 
lationstätigkeit abgelöst wurde (Abb. 2). Trotzdem kann kaum ein 
Zweifel darüber herrschen, daß eine sog. „Überfütterung‘“ auch hier 
nicht selten eine der Hauptursachen für die kurzen Hemmungen der 
Assimilation bildet. Für diese Annahme spricht z. B. der Versuch vom 
17. 8., bei dem das Blatt mit Rindenrundschnitt b, nachdem es gegen 
10 Uhr früh bereits mit Produkten der Assimilation erfüllt war, im 
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weiteren Tagesverlauf immer mehr der Depression verfiel und in den 
Nachmittagsstunden keinerlei Belebung der Photosynthese aufwies, wie 
man dies an einem Blatt mit ungehinderter Assimilatabfuhr beobachten 
konnte. 


c) Versuche mit Cladophora spec. 

Die dritte Versuchsreihe (Sommer 1930) wurde mit der Fadenalge Clado- 
phora spec. durchgefiihrt, die als Beispiel eines in systematischer und 
ökologischer Hinsicht von den beiden bereits erwähnten grundverschie- 
denen Typs dienen sollte. Die Alge entnahmen wir der Junda, einem 
kleinen Nebenfluß der Oka. 

Die Algen wurden zur Bestimmung der Photosynthese in mit Fluß- 
wasser gefüllte 4-Liter-Flaschen mit eingeschliffenen Stopfen hinein- 
gebracht. Während der Versuche, die je 15 Min. in Anspruch nahmen, 
befanden sich die Fiaschen an einer flachen Stelle auf dem Flußgrund. 
Die Berechnung erfolgte aus der Differenz zwischen dem O,-Gehalt des 
Wassers (WINKLERs Methode) vor und nach dem Versuch. Es wurde 
dann auf 1 g Trockengewicht der Alge pro Stunde umgerechnet. 

Der Tagesverlauf der Photosynthese wurde am 20. 8. von 45° Uhr 
bis 1815 Uhr durchgeführt, mit etwa zweistündigen Unterbrechungen 
zwischen den einzelnen Bestimmungen. Das Trockengewicht des Mate- 
rials, einer kleinen Strähne Cladophora, wurde nachträglich zu 0,345 g 
bestimmt. Um die natürlichen Bedingungen nach Möglichkeit ein- 
zuhalten, wurde die Alge nach Beendigung einer jeden Bestimmung 
aus der Flasche wieder vorsichtig zurück in den Fluß gebracht und dort 
bis zur nächsten Bestimmung belassen (Tabelle 7, Abb. 4). 


Tabelle 7. Tagesverlauf der Photosynthese von Cladophora spec. 








Beginn der Luft- ei . O:-Gehalt in | Photosynthese in 
stimmungen |ternperatur | temperatur | PUS | mg [le Hookengemiont 
20.8. 45Uhr] 20° 16° 5 Cu 7,8 8,5 
20.8. 09 „ 220 16° 2 Cu 9,8 26,7 
20.8. 8@ ,, 25° 17° 3 Std. Cu 8,0 — 5,8 
O,-Absorption! 
20.8. 105 ,, 31° 19° 1 Cu 8,2 $ 
20.8. 125 ,, 33° 20° 1 Cu 9,0 40,9 
20.8. 1415 ,, 38° 21° 3 Cu 9,0 47,0 
20.8.1615 ,, 30° 20° 2 Cu 8,5 6,6 
20.8.1815 ,, 249 19° 0 7,9 — 0,4 
O,-Absorption! 

















Also auch bei Cladophora erhalten wir eine Zweigipfelkurve mit 
einem frühzeitigen Maximum um 65° Uhr, einer tiefen, aber kurzfristigen 


1 Die Atmung von Cladophora wurde in einem Falle gleich 7,2 mg O, und in 
einem anderen 7,0 mg O, gefunden (berechnet pro Stunde und 1 g Trockensubstanz 
bei 20°C). 
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Depression um 85° Uhr und einem zweiten, höheren Maximum während 
der zweiten T: 

Vergleichen wir den Tagesverlauf der Photosynthese mit den Ver- 
änderungen im Sauerstoffgehalt des Wassers, so können wir einen aus- 
gesprochenen Parallelismus feststellen. Das spricht wahrscheinlich dafür, 
daß der an einer kleinen Strähne Cladophora beobachtete Tagesverlauf 
der Photosynthese das Abbild des Prozesses für den größten Teil der 
Pflanzenwelt dieses Flusses darstellt. 

Da hier Überhitzung, Lichtschwäche, Spaltöffnungsschluß fortfallen, 
können sie auch nicht für die Depression der Photosynthese herangezogen 
werden, mit um so größe- 
rer Wahrscheinlichkeit da- 
gegen die Überfüllung der 
Zellen mit Assimilaten. Zur 
Nachprüfung wurden fol- 
gende Versuche angestellt: 

In zwei große Porzellan- 
schalen, von denen die eine 
mit Wasser und die andere 
mit einer 1%igen Invert- 
zuckerlösung gefüllt war, 
wurden einige Strähnen 
von Cladophora gelegt und 
48 Stunden verdunkelt. 
Um die Entwigklung von 

Mikroorganismen nach 
Möglichkeit auszuschalten, wurden dabei Wasser und Zuckerlösung alle 
12 Stunden gewechselt. Die Alge im reinen Wasser hungerte also, 
während die in der Zuckerlösung Zucker anreichern konnte. Für die 
Fähigkeit der Wasserpflanzen hierzu sprechen unter anderem die neuesten 
Versuche von TH. WARNER (24). 

Nach 2 Tagen begannen wir mit der Bestimmung der Photosynthese. 
Zu verschiedenen Tagesstunden aufgenommene kleine Strähnen (Trocken- 
gewicht etwa 0,1 g) wurden sorgfältig mit reinem Wasser gewaschen, 
in Gasflaschen gebracht, und in diesen dann, wie in den früheren Ver- 
suchen, die Bestimmungen ausgeführt (Tabelle 8). 

Die Photosynthese verlief also bei der Hungeralge in allen vier 
Bestimmungen weit energischer als bei der mit Invertzuckerlösung vor- 
behandelten. Im letzten Versuch war dieser Unterschied besonders groß. 
In Übereinstimmung mit den bei Eriobotrya japonica sowie Pirus malus 
bereits erhaltenen Ergebnissen hat die Speicherung von Kohlenhydraten 
in den grünen Zellen deren Assimilationsfähigkeit herabgesetzt. 

Und doch können wir hier in noch geringerem Maße als in den früheren 
Versuchen die kurzfristige Morgendepression bei Cladophora ausschließ- 





Zeit 
Abb. 4. Tagesverlauf der Photosynthese bei 
Cladophora spec. 
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lich der Uberfiillung ihrer Zellen mit den Assimilationsprodukten zu- 
schreiben, da ja auch die von den Assimilaten befreiten Zellen, gegen 
840 Uhr schwächer assimilierten als zu anderen Tagesstunden. Dennoch 
darf nicht unbemerkt bleiben, daB die Depression bei den Hunger- 
exemplaren nicht so tief war wie bei den normalen, geschweige denn bei den 
mit Zucker angereicherten Pflanzen. Deshalb kann auch hier der SchluB 


Tabelle 8. Vergleichende Bestimmungen der Photosynthese an Cladophora; 
a) in Wasser und b) in 1% iger Invertzuckerlösung, vorher verdunkelt. 





























Photosynthese 
Beginn der O,-Gehalt] in mg O, pro Stunde und 
4 Luft- Wasser- Be- 
pe 1 temperatur|temperatur] wölkung „ri, 1 g Trockengewicht 
mg a b 
23.8. 6% Uhr 24° 18° 0 8,5 41,0 8,1 
23.8. 8@ ,, 26° 19° 0 9,4 14,1 — 14,4 
O,-Absorption 
23.8. 10% ,, 280 21° 2 Cu 5,1 49,8 5,5 
23.8. 1415 ,, 290 220 2 Cu 5,5 105,8 16,0 





gezogen werden, daB die Erscheinung der „Überfütterung“, obwohl 
nicht die einzige Ursache für die raschen Tagessprünge der Assimilation, 
dennoch in manchen Fällen einen großen Anteil an dieser Erscheinung 
nehmen kann. 

In der vorliegenden Arbeit ließen wir andere Ursachen, die den sprung- 
haften Verlauf der Assimilation hervorrufen, fast unberücksichtigt. Diese 
sind schon öfters erörtert worden und ziehen auch gegenwärtig die 
Aufmerksamkeit vieler Forscher auf sich. Unsere Aufgabe war nur zu 
zeigen, daß neben Änderungen der Beleuchtung, der Temperatur, des 
CO,-Gehaltes u. dgl. auch die Überfüllung der Zellen mit Assimilaten 
im Spiele sein können. 


Zusammenfassung. 

1. Es wurde der Tagesverlauf der Photosynthese an Eriobotrya 
japonica, Pirus malus und Cladophora spec. beobachtet. Bei allen drei 
Pflanzen hat er das Aussehen einer Zweigipfelkurve mit einem Minimum 
zu Beginn oder gegen die Mitte des Tages. Weitere Hemmungen der 
Photosynthese im Verlauf des Tages wurden nicht beobachtet (Tabellen 1 
und 5—7, Abb. 1—4). 

2. Der Kohlenhydratgehalt der assimilierenden Organe wurde mittels 
verschiedener Methoden herab- und heraufgesetzt. Der Vergleich zeigte, 
daß ersteres die CO,-Assimilation steigert, letzteres sie hemmt oder gar 
zum Stillstand bringt (Tabellen 3—6 und 8). 

3. Die Photosynthese bei Pflanzen im Kohlenhydrathunger erleidet 
tagsüber eine weniger heftige Depression als sonst. Im Gegensatz dazu 
führt Kohlenhydratspeicherung zu einer Vertiefung der Depression. 
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4. Aus diesen Ergebnissen wird der Schluß gezogen, daß die Uber- 
füllung der assimilierenden Teile mit Kohlenhydraten unter natürlichen 
Bedingungen leicht zu einer dauernden Schwächung der Assimilations- 
fahigkeit führen kann. Dieselbe Ursache kann ferner auch bei den kurz- 
fristigen Depressionen der Assimilation mitbestimmend sein. Doch 
können die am Tage beobachteten Sprünge der Assimilationskurve nicht 
ausschließlich durch den Einfluß des Assimilatüberschusses erklärt 
werden; sie erscheinen vielmehr als Folge verschiedener Ursachen. 
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BEITRAGE ZUR KRITIK DER BLAAUWSCHEN THEORIE 
DES PHOTOTROPISMUS. 


Von 
N. CHOLODNY. 


Mit 13 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 28. Mai 1933.) 


a 

Vor etwa 20 Jahren hat BLAAUW (1914) die sog. Lichtwachstums- 
reaktion bei Pflanzen entdeckt. Als nämlich dieser Forscher das Wachstum 
der Sporangientrager von Phycomyces nitens, des Stengels von Helianthus 
globosus, der Wurzel von Sinapis alba und einiger anderer Pflanzen- 
organe in der Dunkelkammer bei konstanter Temperatur und Feuchtigkeit 
beobachtete, konnte er feststellen, daß die Wachstumsgeschwindigkeit 
dieser sämtlichen Organe, die anfänglich eine mehr oder minder konstante 
Größe darstellt, deutlich zu- oder abnimmt, wenn man die Pflanze 
plötzlich allseitig mit gleicher Intensität beleuchtet. Nach einigen Schwan- 
kungen wird dann das Wachstum wieder gleichmäßig, die Wachstums- 
geschwindigkeit kann sich aber unter den neuen Bedingungen von der 
ursprünglichen etwas unterscheiden. Diese gesetzmäßigen Wachstums- 
veränderungen, die unter dem Einfluß der Beleuchtung stattfinden, 
hat BrLaauw Photowachstumsreaktion benannt 1. 

Die Lichtwachstumsreaktion ist nach BLAAUW verschieden bei ver- 
schiedenen Organen. Bei Sporangienträgern von Phycomyces nitens 
fängt sie mit einer Beschleunigung des Wachstums an, bei den Stengeln 
von Helianthus globosus und bei den Wurzeln von Sinapis alba dagegen 
nimmt die Wachstumsgeschwindigkeit nach der Beleuchtung zunächst 
etwas ab. Auch in bezug auf die Amplitude der fraglichen Schwankungen 
unterscheiden sich diese Reaktionen merkbar voneinander, wobei sogar 
ein und dasselbe Objekt größere oder kleinere Wachstumsveränderungen 
aufweisen kann, je nachdem wie intensiv und wie lange die Pflanze 
belichtet wird. Zugleich hat BLAAUW auch einen Parallelismus zwischen 
der Lichtwachstumsreaktion und der bei der einseitigen Belichtung 
stattfindenden phototropischen Reaktion festgestellt. Die Organe, die 
auf die phototropische Reizung nicht reagieren, zeigen nach BLAAUW 
auch keine Lichtwachstumsreaktion. 


1 In der deutschen Literatur pflegt man jetzt fast ausschließlich die Bezeichnung 
„Lichtwachstumsreaktion“‘ anzuwenden. 
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Durch all diese Versuchsergebnisse schien die Annahme gerecht- 
fertigt zu sein, daB zwischen dem Phototropismus und der Lichtwachs- 
tumsreaktion der Pflanzen ein ursächlicher Zusammenhang bestehe. 
Denn bei der einseitigen Beleuchtung muB ja die Wachstumsgeschwindig- 
keit der belichteten und beschatteten Flanke sich ungleich verändern, 
weshalb auch das ganze Organ sich zu der Lichtquelle hin oder von ihr weg 
krümmen, d. h. phototropisch positiv oder negativ reagieren muß. Nach 
BLAAUW (1918) ist die Lichtwachstumsreaktion die primäre, der Photo- 
tropismus die sekundäre Erscheinung, welche notwendig aus der ersten 
folgt, wenn durch örtlich ungleiche Belichtung örtlich ungleiche Licht- 
wachstumsreaktionen entstehen. Hierin soll das Problem des Photo- 
tropismus seine endgültige Lösung finden, es wird nach BLAAUW ,,leer“. 

Mit dieser Schlußfolgerung kann man kaum einverstanden sein. Die 
Erklärung des Phototropismus, die BLaauw in seinen Arbeiten gegeben 
hat, ist wohl keineswegs als nachgewiesen anzuerkennen (Jost 1923). 
Sie stellt nur eine Hypothese dar, die noch in vielen Beziehungen einer 
eingehenden Begründung bedarf. Dies betrifft sowohl die qualitative 
als auch quantitative Erforschung der phototropischen Erscheinungen. 
Es ist zu beweisen: 1. daß sämtliche Pflanzenorgane, an welchen unter 
bestimmten Bedingungen phototropische Bewegungen beobachtet werden, 
unter denselben Bedingungen auch die Lichtwachstumsreaktion zeigen ; 
2. daß man die verschiedene Richtung von beobachteten Krümmungen 
(positiven und negativen Phototropismus) erklären kann, wenn man 
von den ungleichen Lichtwachstumsreaktionen der Licht- und Schatten- 
teile des Organs ausgeht, die bei der einseitigen Beleuchtung desselben 
Organs mit bestimmter Intensität stattfinden; 3. daß man die Intensität 
dieser Krümmungen mehr oder minder genau berechnen kann, wenn 
die Wachstumsreaktionen der Licht- und Schattenseite bekannt sind; 
und 4. daß verschiedene Teile eines und desselben Organs auf die Belichtung 
in der Tat ganz unabhängig voneinander reagieren, wie BLaauw dies 
sogar für einzellige Pflanzenorgane anzunehmen scheint, d.h. daß die 
Wachstumsreaktion eines Teiles des Organs die Reaktion anderer mit 
dem ersteren organisch verbundenen Teile gar nicht beeinflußt. 

BLAAUW versuchte zwar, seine Hypothese experimentell in ver- 
schiedenen Richtungen zu stützen, die alle soeben erwähnten Forderungen 
mit Ausnahme der vierten betreffen. Doch stellen die Ergebnisse eine zu 
schmale Basis für die Theorie dar, die beansprucht, eine erschöpfende 
Erklärung der komplizierten und verschiedenartigen phototropischen 
Erscheinungen zu geben. Somit braucht man sich nicht darüber wundern, 
daß im Laufe der letzten 15 Jahre zahlreiche neue Untersuchungen über 
das Problem des ursächlichen Zusammenhanges zwischen Phototropismus 
und Lichtwachstumsreaktion veröffentlicht worden sind. Es genügt, 
die Arbeiten von Srerp (1918, 1921, 1926), v. GUTTENBERG (1922, 1923), 
BRAUNER (1922, 1924), Pısek (1926, 1928), Beyer (1926, 1927, 1928), 
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DıLLewısn (1927), BüNNING (1929), Fırzer (1929), BERGANN (1930) 
u.a. zu erwähnen. 

Es liegt nicht in meiner Absicht, diese zahlreichen Arbeiten hier 
einer kritischen Analyse oder experimentellen Nachprüfung zu unter- 
werfen. Ich möchte nur darauf hinweisen, daß die Meinungen der er- 
wähnten Forscher sich in bezug auf die Frage, „für oder wider die BLaauw- 
sche Theorie‘, annähernd gleich geteilt haben. Wenn wir somit jetzt 
noch, wie schon Jost vor 10 Jahren, sagen können, daß die BLaauwsche 
Theorie bisher noch nicht bewiesen ist, so sind doch die Anhänger dieser 
Theorie in demselben Maß berechtigt, sich mit BRAUNER (1927) darauf 
zu berufen, daß bisher auch keine Gründe vorliegen, dieselbe als widerlegt 
zu betrachten. 

Dieser unentschiedene Stand eines der wichtigsten Probleme der 
gegenwärtigen Physiologie des Wachstums und der Tropismen ruft 
natürlich bei jedem, der auf diesem Gebiet arbeitet, den Wunsch hervor, 
neue experimentelle Methoden, neue Wege zur Lösung der Frage nach 
dem Zusammenhang zwischen Lichtwachstumsreaktion und Photo- 
tropismus zu suchen. Für mich lagen noch besondere Gründe vor, mich 
für diese Frage zu interessieren. Bekanntlich vertrete ich die Ansicht, 
daß sämtlichen tropistischen Bewegungen die Polarisation von Pflanzen- 
organen durch gewisse äußere Faktoren (Photoinduktion, Geoinduktion 
usw.) zugrunde liegt. Nun ist es recht schwierig, die BLaauwsche Theorie 
mit dieser Ansicht in Einklang zu bringen: denn, wie wir gesehen haben, 
beruht sie auf der Annahme, daß verschiedene Teile eines sogar ein- 
zelligen Organs auf die Belichtung ganz unabhängig voneinander reagieren, 
und demzufolge soll nach BLAAUW die phototropische Krümmung bloß 
eine algebraische Summe dieser voneinander unabhängigen Reaktionen 
darstellen. Aus der Polarisationshypothese geht dagegen hervor, daß 
wir phototropische Bewegungen als eine Reaktion des ganzen Organs, 
als eine Folge des Zusammenwirkens seiner physiologisch und anatomisch 
miteinander eng verbundenen Teile betrachten müssen. 

Außer diesem allgemeinen Gesichtspunkt kann man gegen die Theorie 
von BLaauw noch Einwände gegen seinen Versuch erheben, die photo- 
tropische Reaktion der Sporangienträger von Phycomyces nitens sowie 
auch den Unterschied im Phototropismus von Stengeln und Wurzeln 
dadurch zu erklären, daß durchsichtigere Organe bei einseitiger Be- 
lichtung als Zylinderlinsen wirken, die das parallele Licht konvergent 
machen. Soweit mir bekannt, hat bisher noch niemand dieser Frage 
die gebührende Aufmerksamkeit geschenkt, weshalb ich im Schluß- 
kapitel meiner Arbeit die diesbezüglichen Überlegungen von BLAAUW 
etwas eingehender besprechen will. 

II. 

Auf den Ausgangspunkt meiner Untersuchungen über die Licht- 
wachstumsreaktion und den Phototropismus habe ich bereits in der 

Planta Bd. 20. 36 
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vorläufigen Mitteilung (CHoLopNy 1931) hingewiesen. Wenn man die 
umfangreiche Literatur dieser Frage studiert, fallt in die Augen, daB bei 
sämtlichen Versuchen, die sowohl BLAAUW selbst als auch später andere 
Forscher angestellt haben, um die Lichtwachstumsreaktion zu beobachten, 
die Pflanzen im Dunkeln kultiviert und dann plötzlich mit gewisser 
Intensität belichtet wurden. Somit wurde ihnen sozusagen ein energe- 
tischer Stoß versetzt. Es entsteht natürlich die Frage, ub die unter solchen 
Umständen beobachtete Wachstumsreaktion nicht die Folge eben dieses 
Stoßes sei. Von Interesse wäre es, zu untersuchen, wie die Dunkel- 
pflanze reagieren würde, wenn man die Intensität des einwirkenden 
Lichtes allmählich von 0 bis zu einer bestimmten Größe steigen ließe. 

Das andere Ziel meiner Versuche bestand darin, solche experimentellen 
Bedingungen aufzufinden, unter welchen die Pflanze eine deutliche 
phototropische Krümmung bildet, ohne dabei eine merkbare Licht- 
wachstumsreaktion im BLaauwschen Sinne zu zeigen. Denn wenn die 
beiden Reaktionen wirklich miteinander kausal verbunden sind, wie dies 
BLAAUW annimmt, so muß ja die Pflanze in sämtlichen Fälien, wo sie 
eine deutliche phototropische Krümmung zeigt, unter denselben Be- 
lichtungsbedingungen auch eine ebenso deutliche Wachstumsreaktion 
aufweisen. Sollte ein Pflanzenorgan, das auf die phototropische Reizung 
mit einer Krümmung reagiert, keine deutliche Lichtwachstumsreaktion 
zeigen, so wäre wohl darin noch ein Beweis gegen die BLaauwsche Theorie 
zu ersehen. 

Zu den Versuchen benutzte ich die Koleoptilen von Avena sativa 
(Siegeshafer, Svalöf), mit welchen auch die Mehrzahl der auf S. 550—551 
erwähnten Verfasser arbeiteten. Meine Versuchsanstellung unterschied 
sich aber von derjenigen anderer Forscher dadurch, daß ich vorzüglich 
mit isolierten Koleoptilen arbeitete, die vom Mesokotyl abgetrennt 
und vom Primordialblatt befreit worden waren. Wie solche Koleoptilen 
herzustellen sind, habe ich in meinen früheren Arbeiten (CHOLODNY 1928, 
1930) ausführlich beschrieben. 

Ein anderer wichtiger Unterschied der unten beschriebenen Versuche 
bestand darin, daß sowohl isolierte Koleoptilen als auch ganze intakte 
Avena-Keimlinge, mit denen ich manchmal ebenfalls arbeitete, meistens 
während des ganzen Versuchs völlig in fließendes Wasser getaucht waren. 

Diese Abweichungen von der allgemein üblichen Methodik der Ver- 
suche mit Avena-Koleoptilen gestatteten meines Erachtens einige Fehler- 
quellen zu vermeiden, die man kaum ausschließen kann, wenn man 
mit ganzen Keimlingen arbeitet, deren oberirdische Teile sich in der Luft 
befinden. Es ist nämlich folgendes in Betracht zu ziehen: 

1. Wenn man den Zuwachs der Koleoptile an ganzen Keimlingen be- 
stimmt, indem man die Fortbewegung der Koleoptilspitze mittels des 
Horizontalmikroskops oder irgendeiner anderen Vorrichtung verfolgt, so 
ermittelt man tatsächlich den Zuwachs von zwei oberirdischen Organen 
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dieses Keimlings zusammen: der Koleoptile und des Mesokotyls. Zwar 
vermag man die Wachstumsgeschwindigkeit des Mesokotyls beträchtlich 
zu vermindern, wenn man etiolierte Haferkeimlinge eine Zeitlang be- 
lichtet (ROTHERT 1893; BEYER 1927) oder während etwa 4 Stunden 
erwärmt (LANGE 1929; pu Buy und NUERNBERGK 1929), aber es ist 
doch unmöglich, das Wachstum des Organs auf diese Weise völlig zu 
verhindern. Es unterliegt keinem Zweifel, daß einige Fehler, wenigstens 
in älteren Arbeiten, dadurch entstehen konnten, daß man den soeben 
angegebenen Umstand nicht beachtet hat. 


2. Es besteht eine Korrelation zwischen der Koleoptile und dem 
Mesokotyl der Haferkeimlinge, die ebenfalls einige Komplikationen in 
den Wachstumserscheinungen verursachen kann, wenn man diese an 
ganzen Keimlingen beobachtet. Auch diese Komplikationen kann man 
leicht beseitigen, wenn man mit isolierten Koleoptilen arbeitet. 


3. Indem man die Haferkoleoptile belichtet, ruft man einen ther- 
mischen Effekt (Temperaturerhöhung des Organs) hervor. Wie schon 
BLAAUW (1915) an Sporangienträgern von Phycomyces nitens zeigte, 
verursacht sogar eine nur unbedeutende Temperatursteigerung eine deut- 
liche Wachstumsreaktion, die unabhängig von der Reaktion auf die 
Belichtung ist. Man kann diese Erwärmung des Organs dadurch ver- 
meiden oder wenigstens deren Einfluß etwas mildern, daß man die 
Pflanze, statt in eine feuchte Kammer, in fließendes Wasser bringt. 
Das Wasser absorbiert nicht nur einen Teil der Strahlen, sondern erniedrigt 
auch unmittelbar die Temperatur der Koleoptile, indem es deren Ober- 
fläche dauernd umspült. 


4. Schließlich darf man nicht außer acht lassen, daß das Licht auch 
auf die Transpiration der Pflanze einwirkt, teils durch Veränderung des 
Öffnungszustandes der Spaltöffnungen, teils durch die Erwärmung von 
transpirierenden Zellen, insbesondere wenn die die Versuchskeimlinge 
umgebende Luft nicht mit Wasserdampf gesättigt ist. Es leuchtet ein, 
daß auch diese Erscheinung das Wachstum der Koleoptile beeinflussen 
muß. Auch diese Komplikation wird vermieden, wenn die Pflanze von 
fließendem Wasser umgeben ist. 


Die hier beschriebene Methodik ist noch deswegen vorzuziehen, weil 
die in Wasser getauchten Koleoptilen fast niemals starke Nutationen 
aufweisen, wie man solche bei Luftkoleoptilen öfters beobachten kann. 
Deshalb vermindern sich hier auch die durch Nutationen verursachten 
Fehler der Wachstumsmessungen in beträchtlichem Maße. Andererseits 
beeinflußt die Entfernung des Primordialblattesmerklich die Geschwindig- 
keit und Intensität der phototropischen Reaktion, denn es werden hier- 
durch sowohl der Widerstand, den die Gewebe dieses Blattes der photo- 
tropischen Krümmung leisten, als auch die Reibung zwischen dem 
Pri~ordialblatt und der inneren Fläche der Koleoptile beseitigt. 
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Uber die Versuchsanstellung ist noch folgendes zu bemerken: Als 
Behälter für die Pflanzen diente mir eine aus diinnem Spiegelglas her- 
gestellte Kiivette (18 X 7 x 5 em), die auf Abb. 1 schematisch abgebildet 
ist. Ein Deckel aus paraffiniertem Kork schloB diese ziemlich dicht 
nach oben ab. Ein Glasröhrchen A, das durch diesen Deckel bis zum 
Boden des Gefäßes durchgeht, dient für das Einströmen des Wassers, das 
aus der Küvette durch das Loch B wieder hinausflieBt. Das andere 
L-förmig gebogene Kapillarréhrchen C, welches mit Wasser gefüllt ist, 
dient zum Befestigen der Koleoptile, die mit ihrem basalen Teil in das 
etwas erweiterte untere Ende dieses Röhrchens eingesteckt wird. Die 
lichte Weite dieses Endes ist so knapp bemessen, daß die Koleoptile 
hier ziemlich gut festgehalten wird. Zur Ver- 
besserung der Abdichtung pflegte ich die Ober- 
À fläche der Koleoptilen vor dem Einstecken 
b= we mit etwas erwärmtem Lanolin zu schmieren. 

Dieser Behälter stand in einem Dunkelzimmer 
auf einem Tisch, wobei ein hölzerner Klotz als 
Untergestell diente, der gerade so hoch war, daß 
man die Koleoptilspitze leicht im Gesichtsfeld des 
| Horizontalmikroskops einstellen konnte. Hinter 
der Küvette befand sich eine rote Lampe, die ich 
ea nur fiir die kurze Zeit der Zuwachsmessungen ein- 
schaltete. Diese wurden alle 15 Min. (in anderen 
| }, ___,} Versuchen alle 20 Min.) vorgenommen. 
1227 An beiden Seiten des Behälters, im gleichen 
re Abstand von ihm und auf gleicher Höhe, be- 

fanden sich zwei elektrische Lampen gleicher 
Lichtstärke. Zwischen diesen und dem Behälter wurden manchmal 
zwei große Küvetten mit Wasser gebracht, welche zuweilen noch einseitig 
mit Schirmen aus dünnem weißem Papier überzogen wurden, um das 
Licht diffus zu machen. 

Der Behälter wurde mit einem Gefäß von etwa 50 Liter Inhalt ver- 
bunden, aus welchem dauernd Wasser durch einen Schlauch in den Behälter 
einströmte. Mittels einer Schraubenklemme wurde der Wasserstrom 
so reguliert, daß dieser Wasservorrat (50 Liter) für etwa 8 Stunden hin- 
reichte. Das Wasser hatte immer dieselbe Temperatur wie das Dunkel- 
zimmer, in welchem ich meine Versuche anstellte. Im Laufe jedes einzelnen 
Versuches zeigte sie meistens keine merkbaren Schwankungen. 

Ich werde hier die Methodik der Züchtung der Avena-Keimlinge 
nicht ausführlich beschreiben: sie war dieselbe wie bei meinen früheren 
Versuchen. Es sei nur erwähnt, daß ich sämtliche Töpfe mit den Versuchs- 
pflanzen nach etwa 24 Stunden, nachdem die angequollenen Samen in 
feuchte Sägespäne eingepflanzt worden waren, in den Thermostaten 
brachte und dort bei 37—38° C etwa 5—6 Stunden belieB, um das Wachs- 
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Abb. 1. 
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tum des Mesokotyls zu hemmen (s. Du Buy und NVERNBERGK 1929). 
Das Abschneiden der Koleoptilen, das Entfernen von Primordialblättern 
und das Befestigen der Koleoptilen in Kapillarréhrchen des Behälters 
führte ich bei dem Licht einer roten Lampe aus. 

Selbstverständlich müßten alle diese Manipulationen das Wachstum 
der Koleoptile etwas beeinflussen. Deshalb pflegte ich reguläre Beob- 
achtungen und Messungen erst 1!/,—2 Stunden nach Einbringung der 
Pflanzen in den Behälter zu beginnen. 

Bei den Versuchen mit ganzen intakten Avena-Keimlingen bediente 
ich mich einer speziellen aus einem Glasstäbchen und einer Korkplatte 
bestehenden Vorrichtung. In eine knappe runde Öffnung der Korkplatte 
steckte ich die Koleoptile ein und befestigte hier deren Basalteil mittels 
eines kleinen ebenfalls aus dem Kork hergestellten Keilchens. Somit 
befand sich das Mesokotyl unter der Befestigungsstelle des Keimlings, 
und dessen Wachstum konnte die Messung durch Fortbewegung der 
Koleoptilspitze nicht stören. 

Es sei noch bemerkt, daß ich den Deckel des Behälters nach Anbringung 
des Kapillarröhrchens mit der Koleoptile oder des Halters mit dem Keim- 
ling durch ein 250-g-Gewicht beschwerte und dadurch stärker an die 
Wände des Behälters drückte, um zufällige Bewegungen der Koleoptile 
infolge schwacher Stöße u. dgl. möglichst zu beseitigen. In der Tat habe 
ich während meiner sämtlichen Versuche niemals solche zufälligen Be- 
wegungen beobachten können. 

Bevor ich mit meinen Hauptversuchen begann, mußte ich zunächst 
untersuchen, wie das Wachstum und die phototropischen Bewegungen der 
Koleoptile dadurch beeinflußt werden, daß die sie umgebende Luft durch 
Wasser ersetzt wird. Denn man konnte ja vermuten, daß infolge der 
Verringerung der Atmung, der völligen Aufhebung der Transpiration 
und verschiedener anderer physiologischer Störungen das Wachstum und 
die tropistischen Reaktionen der Pflanzen deutlich gehemmt werden 
würden. Trotzdem haben schon meine ersten Versuche gezeigt, daß dem 
nicht so ist. Isolierte Koleoptilen zeigten im strömenden Wasser bei 
etwa 18°C einen durchschnittlichen Zuwachs von 0,4—0,5mm pro 
Stunde und wuchsen somit sogar noch etwas schneller als in der feuchten 
Kammer, wo ich bei gleicher Temperatur nur 0,3—0,4 mm maß. Diese 
Beschleunigung ist wahrscheinlich dadurch zu erklären, daß die unter- 
getauchten Koleoptilen das für das Wachstum notwendige Wasser durch 
ihre ganze Oberfläche aufnehmen können. Ebensowenig konnte ich 
eine Hemmung der phototropischen Reaktion bemerken: in strômendem 
Wasser bildeten die Koleoptilen auf wenn auch recht kurze einseitige 
Belichtung immer nach etwa 1"/, Stunden deutliche positiv phototropische 
Krümmungen (30—40° bei Temperatur von 16—18°C). Normales Wachs- 
tum und normale phototropische Reaktion ergaben auch Koleoptilen, 
die vordem schon 6—8 Stunden lang in strémendem Wasser verweilt 
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hatten. Aus diesen Vorversuchen lieB sich wohl schlieBen, daB die 
Ergebnisse an isolierten Koleoptilen auch fiir solche von normalen in 
Luft entwickelten Keimlingen gelten. 


II. 
Die erste Versuchsreihe diente zur Feststellung, ob die Wachstums- 
reaktion nicht von der Art der Belichtung — plötzlich oder allmählich — 


abhängt!. 
Versuch 1. 
Die um 7% Uhr vorm. in den Behälter mit strémendem Wasser (t 17,20 C) 


gebrachte isolierte Koleoptile wächst bis 112 Uhr im Dunkeln und wird dann 
plötzlich von zwei entgegengesetzten Seiten mit gleicher Intensität belichtet (zwei 
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Abb. 2. 


Lampen je 25 Kerzen, Abstand 0,5m von der Koleoptile ; dazwischen je eine 
Küvette aus Spiegelglas mit destilliertem Wasser, die mit einem Schirm aus dünnem 
weißen Papier versehen ist). Der Beginn der Belichtung ist in Tabelle 1 und in Abb. 2 
mit !! bezeichnet, sie dauert bis zum Ende des Versuchs. 

Die Koleoptile steht hier und bei allen folgenden Versuchen mit ihrer Medianebene 
senkrecht zur Strahlenrichtung. 

Tabelle 1. 

Zeit: 109 10° 11° 11° 11 19° 12° ]2@ je 1% ]@ Uhr 
Zuwachspro20Min.:? 6,0 6,0 5,5 5,0!! 5,0 2,5 3,5 6,5 5,0 4,5 4,0 


Kurve 1, Abb. 2, zeigt die Wachstumsgeschwindigkeit (Abszisse — Zeit in 
Minuten, Ordinate = der Zuwachs in Teilstrichen des Mikrometerokulars). 


Versuch 2. 
Untertauchung der isolierten Koleoptile um 7° Uhr vorm., zunächst verdunkelt, 
um 11 Uhr aber plötzlich von zwei Seiten mit derselben Intensität wie in Versuch 1 
bis zum Ende belichtet. t 17,3°C (Tabelle 2 und Kurve 2, Abb. 2). 


1 Sämtliche hier beschriebenen Versuche wurden im Winter 1931 und 1932 
angestellt. 

2 Zuwachs überall in Teilstrichen der Skala des Mikrometerokulars angegeben. 
Ein Teilstrich betrug etwa 0,025 mm. 
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Tabelle 2. 
Zeit: 940 10° 102 104 119 1320 ]]4 4900 4920 494 Uhr 
Zuwachs: 5,0 5,0 5,5 5,0 4,5!! 45 20 3,0 40 4,0 
Versuch 3. 


Der Versuch ist eine Wiederholung der Versuche 1 und 2. Beginn 7 Uhr vorm. 
Belichtung wie oben ab 11 Uhr. t 17,3°C (Tabelle 3 und Kurve 3, Abb. 2). 


Tabelle 3. 
Zeit: 10% 10% 1100 4120 114 4900 4920 1240 0 12° 614 Thr 
Zuwachs: 7,5 6,5 6,0!! 55 35 50 90 70 50 35 5,0 
Versuch 4. 


Wie die vorstehenden Versuche. Beginn 7% Uhr vorm. t 19,2°C (Tabelle 4 
und Kurve 4, Abb. 3). 





Tabelle 4. 
Zeit: 10% 10° 1100 11% 114 120 19% 490 je 1% 14 Uhr 
Zuwachs: 6,5 7,0 70 7,5!! 7,0 55 85 70 75 75 9,0 
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Abb. 3. 
Versuch 5. 


Wie die vorstehenden. Beginn 5“ Uhr vorm. t 18,5° C (Tabelle 5 und Kurve 5, 
Abb. 3). 





Tabelle 5. 
Zeit: gm ge ge 920 940 10% 10% 10% Uhr 
Zuwachs: 4,5 5,0 5,0!! 5,0 3,5 65 65 7,0 
Versuch 6. 


Wie die vorstehenden. Beginn 7? Uhr vorm. t 18,4° C (Tabelle 6 und Kurve 6, 
Abb. 3). 
Tabelle 6. 


Zeit: 9 9 10° 10% 10% 11% 119 11 12% 12% ]2@ ]% 19 Uhr 
Zuwachs: 4,0 4,5 4,5!! 4,0 1,5 5,0 5,0 3,5 25 2,0 2,0 3,5 5,0 





Alle Versuche zeigen, daB die in Wasser getauchten isolierten Koleo- 
ptilen auf die plôtzliche Belichtung mit einer deutlichen Wachstums- 
reaktion antworten. Alle Kurven (Abb. 2—3) zeigen, daB während der 
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ersten 20 Min. nach der Belichtung noch keine Veränderungen in der 
Wachstumsgeschwindigkeit erfolgen (sog. latente Periode). Im Laufe 
weiterer 20 Min. vermindert sich aber der Zuwachs überall recht merkbar 
(durchschnittlich auf etwa 40%), wonach die Wachstumsgeschwindigkeit 
wieder zunimmt, indem sie sogar die ursprüngliche Größe etwas über- 
steigt, und schließlich nimmt sie nochmals etwa bis zu dieser Größe 
ab. Manchmal wird dann noch eine Steigerung des Zuwachses beob- 
achtet. Somit kann man sagen, daß der Übergang vom Dunkeln zum Licht 
immer Schwankungen der Wachstumsgeschwindigkeit hervorruft, die 
jedesmal mit einer Abnahme beginnen. Aber nur während der ersten 
Stunde nach der Belichtung wird in diesen Schwankungen eine gewisse 
Gesetzmäßigkeit beobachtet, und zwar folgen nacheinander: eine etwa 
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Abb. 4. 


20 Min. dauernde Latenzperiode, eine etwa ebenso lange Abnahme der 
Wachstumsgeschwindigkeit und schlieBlich eine Steigerung des Zuwachses, 
die ebenfalls etwa 20 Min. dauert. 

Nachdem ich festgestellt hatte, daB die in Wasser getauchten Koleop- 
tilen auf den plôtzlichen Übergang vom Dunkeln zur Dauerbelichtung mit 
gewissen, anfänglich völlig gesetzmäßigen Schwankungen der Wachstums- 
geschwindigkeit reagieren, welche im großen und ganzen mit denjenigen 
zusammenfallen, die andere Forscher bei demselben Objekt an ganzen, 
unverletzten Keimlingen in der Luft beobachteten, stellte ich eine Reihe 
von Versuchen mit allmählich zunehmender Belichtung an. Zu dem 
Zweck schaltete ich in den Stromkreis der Lampen einen mit Kontakt- 
schieber versehenen Rheostaten von 2500 Ohm ein. Der Kontaktschieber 
wurde mittels einer starken Schnur mit dem Uhrmechanismus eines 
Klinostaten verbunden. Indem nun die Schnur sich auf die Achse dieser 
Vorrichtung aufspulte, schob sie der Kontaktschieber recht langsam vor, 
so daß der Widerstand annähernd im Laufe 1 Stunde von etwa 
2000 Ohm bis 0 abnahm. Der ursprüngliche Widerstand betrug etwas 
mehr als 2000 Ohm, und der die Lampen speisende Strom war anfänglich 
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so schwach, daB sie kein Licht gaben. Somit stieg mit allmählicher 
Abnahme des Widerstandes die Intensität der Belichtung von 0 bis zur 
vollen Lichtstarke der angewandten Lampen: es tagte im Versuchszimmer 
ganz unmerkbar. 

Die Versuche 7—18 zeigen, wie isolierte und in Wasser getauchte 
Koleoptilen einen derartigen Ubergang vom vollen Dunkel zu einer 
Dauerbelichtung bestimmter Intensität reagieren. 


Versuch 7. 

Isolierte Koleoptile 72° Uhr vorm. in Wasser gebracht. t 18,6°C. Im Stromkreis 
ein Rheostat (vgl. oben). Kontaktschieber um 102° Uhr vorm. in Bewegung gesetzt, 
um 10% Uhr Licht erst kaum merkbar (!), um etwa 11% Uhr volle Intensität (!!) 
erreicht. Lichtquelle, Abstand derselben, Küvetten und deren Schirme wie in den 
früheren Versuchen (Tabelle 7 und Kurve 7, Abb. 4). 


Tabelle 7. 
Zeit: 920 940 100 1029 104 119 1120 1940 1200 4920 1940 400 120 Uhr 
Zuwachs: 5,0 5,0 4,5 4,5 4,5! 6,0 5,5 5,5!! 6,0 6,0 5,5 6,0 7,0 





Versuch 8. 
Versuch wie Nr. 7. Beginn 72 Uhr vorm. t 18,6°C (Tabelle 8 und Kurve 8, 
Abb. 4). 
Tabelle 8. 
Zeit: 940 100 102 104 119 1320 j]4 1900 14920 1940 300 420 340 Uhr 
Zuwachs: 4,5 4,0 4,0 4,0 4,5! 4,0 5,0 5,5!! 5,5 5,0 4,5 4,0 5,0 





Versuch 9. 
Versuch wie vorher. Beginn 77° Uhr vorm. t 18,8°C (Tabelle 9 und Kurve 9, 


Abb. 4). 
Tabelle 9. 


Zeit: 10° 10% 10% 116 11% 116 190 19% 12% 100 1% 1] Uhr 
Zuwachs: 4,5 6,0 6,0 5,0 4,5! 5,0 6,0 7,0!! 7,0 6,5 5,0 6,0 





Versuch 10. 
Versuch wie vorher. Beginn 75 Uhr vorm. t 19,2° C (Tabelle 10 und Kurve 10, 
Abb. 4). 
Tabelle 10. 


Zeit: 10 10% 11 11% 1° 19% - 12° 198. 1% 12% 1@ Uhr 
Zuwachs: 6,5 65 6,0 5,5! 60 5,5 6,5!! 5,5 50 5,5 5,0 





Versuch 11. 
Versuch wie vorher. Beginn 7% Uhr vorm. t 19,4° C (Tabelle 11 und Kurve 11, 
Abb. 5). 
Tabelle 11. 


Zeit: 940 10% 10% 10 119 11% 114 12% 12% 12% 1% Uhr 
Zuwachs: 4,5 5,0 45 5,5 5,5! 5,5 7,0 9,0!! 60 5,5 5,0 





Versuch 12. 
Versuch wie vorher. Beginn 72° Uhr vorm. t 18,5° C (Tabelle 12 und Kurve 12, 
Abb. 4). 
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Tabelle 12. 
Zeit: g2 9 10% 10% 10% 11% 112° 114 1200 1920 ]24 300 420 Uhr 
Zuwachs: 6,0 7,0 7,0 7,0 7,5! 7,0 7,0 7,0!! 7,0 6,0 7,0 6,5 6,5 
Versuch 13. 


Versuch wie vorher. Beginn 8 Uhr vorm. t 18,2° C (Tabelle 13 und Kurve 13, 
Abb. 5). 




















Tabelle 13. 
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Abb. 5. 
Versuch 14. 


Versuch wie vorher, nur die Papierschirme fortgelassen. Beginn 72 Uhr vorm. 
t 18,2°C (Tabelle 14 und Kurve 14, Abb. 5). 


Tabelle 14. 
Zeit: gee ge gt 19° 102° 10 119 1120 114 1200 1920 ]24 40 Uhr 
Zuwachs: 6,0 6,5 6,0 6,0! 5,5 7,5 6,5!! 5,5 2,0 6,0 8,0 6,0 5,0 





Versuch 15. 
Versuch wie Nr. 7—13 (wieder mit Papierschirmen). Beginn 7% Uhr vorm. 
t 18,2°C (Tabelle 15 und Kurve 15, Abb. 6). 


Tabelle 15. 
Zeit: ge 920 gf 10° 102% 10% 119 312° 1140 1200 1920 4940 100 Uhr 
Zuwachs: 5,0 5,0 5,0 5,0! 6,0 7,0 801 8,5 65 65 75 80 7,5 





Versuch 16. 
Versuch wie Nr. 15. Beginn 7% Uhr vorm. t 19,3° C (Tabelle 16 und Kurve 16, 
Abb. 6). 
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Tabelle 16. 
Zeit: 810 ge ge 940 199 102% 104 119 112 314 1900 4920 Uhr 
Zuwachs: 5,5 5,0 5,5 5,0! 40 45 5,0!! 7,0 40 40 5,5 5,0 
Versuch 17. 


Versuch wie Nr. 16, aber mit Lampen von je 10 Kerzen und ohne Küvetten 
pe Papierschirme. Beginn 7% Uhr vorm. t 16°C (Tabelle 17 und Kurve 17, 
. 6). 
Tabelle 17. 
Zeit: 920 940 10% 10% 10 11% 119° 114 1200 199% 1940 300 190 Uhr 
Zuwachs: 5,5 5,0 3,5 3,5! 3,5 3,0 3,0 4,5!! 50 20 3,0 5,0 5,0 



































Abb. 6. 


Versuch 18. 
Versuch wie Nr. 17. Beginn 8 Uhr vorm. t 14,8°C (Tabelle 18 und Kurve 18, 
Abb. 6). 
Tabelle 18. 


Zeit: ge 107 1 10° 1290. IE 120 EN Te ae er Pe eh 
Zuwachs: 4,0 4,0 4,0! 4,0 5,5 5,0 4,5!! 45 25 25 3,0 3,0 3,0 


Gemäß den Versuchen 7—18 unterscheidet sich die Reaktion der 
Koleoptile auf allmähliche Belichtung merkbar von derjenigen auf 
plötzlichen Übergang vom Dunkeln zum Licht. Bei diesen Versuchen 
konnten wir irgendwelche + gesetzmäßige Veränderungen der Wachstums- 
geschwindigkeit nicht wahrnehmen, wie sie stets bei den Versuchen mit 
der plötzlichen Belichtung beobachtet wurden; + deutlich kommt 
manchmal nur ein mit der allmählichen Zunahme der Lichtintensität 
gleichlaufendes Aufsteigen der Wachstumskurve zum Vorschein. Somit 
scheint die Reaktion in diesem Fall gerade entgegengesetzt der bei den 
Versuchen 1—6 beobachteten zu beginnen. Nach dieser anfänglichen 
Zunahme folgt manchmal eine ziemlich starke Abnahme der Wachstums- 
geschwindigkeit, doch tritt in anderen und anscheinend ebenso zahlreichen 
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Fallen eine solche Wachstumshemmung gar nicht ein, und die Koleoptile 
wächst die ganze Zeit + gleichmäßig fort. 

Ein Vergleich der Versuche 1—6 mit Nr. 7—18 zeigt nun, daß die 
eigenartigen und vollauf gesetzmäBigen Veränderungen der Wachstums- 
geschwindigkeit, die wir bei isolierten Haferkoleoptilen beobachteten 
und die der typischen Lichtwachstumsreaktion im Braauwschen Sinne 
entsprechen, nur infolge einer plétzlichen Belichtung entstehen. Somit 
scheinen sie in der Tat die Reaktion der Pflanze auf den energetischen 
„Stoß‘ durch die Lichtstrahlen darzustellen. Wenn man einen solchen 
aber ausschließt, indem man die Pflanze mit langsam steigender Intensität 
belichtet, so scheint sie in zahlreichen Fällen (Versuche 7, 8, 10, 12) den 
Übergang vom Dunkeln zum Licht nicht zu „bemerken“ und reagiert 
auf diesen gar nicht. In anderen Fällen zeigt die Pflanze eine atypische 
Wachstumsreaktion, die mit einer mehr oder minder deutlichen Zu- 
nabme der Wachstumsgeschwindigkeit beginnt, worauf eine zeitweilige 
Wachstumshemmung folgt. Steigt dabei die Wachstumskurve steil auf, 
so fällt sie danach ebenso steil herab (Versuche 11, 13, 14, 16, 17). Wenn 
aber die Wachstumsgeschwindigkeit allmählich zunimmt, so vermindert 
sie sich später ebenso allmählich (Versuche 9, 15, 18). 

Aus all dem geht hervor, daß die Lichtwachstumsreaktion der Hafer- 
koleoptile offenbar eine ziemlich komplizierte Erscheinung darstellt, 
die nicht nur von dem Übergang vom Dunkeln zum Licht, sondern 
auch davon abhängt, wie, während welcher Zeit diese Veränderung zu- 
stande kommt. 

Wenn die allmähliche Belichtung eine anormale, atypische Wachstums- 
reaktion bei isolierten Haferkoleoptilen oder sogar keine Reaktion ver- 
ursacht, so erhebt sich die Frage, wie dieses Organ auf einseitige Belichtung 
reagieren wird, wenn man die Intensität des Lichtes allmählich zunehmen 
läßt. Kommen hierbei nicht irgendwelche Anomalien im Verlauf der 
phototropischen Reaktion zum Vorschein, oder bildet die Pflanze vielleicht 
manchmal gar keine phototropischen Krümmungen, wie sie zuweilen 
unter ähnlichen Umständen auch keine Lichtwachstumsreaktion gibt ? 

Um diese Fragen aufzuklären, habe ich einige Versuche mit allmählich 
zunehmender einseitiger Belichtung angestellt. Zu diesem Zweck kam 
über die eine Lampe vor Versuchsbeginn ein undurchsichtiger Deckel 
aus schwarzem Papier. Im übrigen waren diese Versuche den soeben 
beschriebenen (Nr. 7—18) völlig gleich. 

Wie schon von vornherein zu erwarten war, reagierten die Koleoptilen 
in allen diesen Versuchen auf einseitige allmähliche Belichtung mit ganz 
normalen positiv phototropischen Krümmungen, die etwa 40 Min. 
nachdem die Belichtung ihre volle Intensität erreicht hatte, begann. Im 
Laufe weiterer 20 Min. waren diese Krümmungen meistens so vorgeschrit- 
ten, daß die Messung des Zuwachses unmöglich wurde. Als Beispiel 
führe ich zwei solcher Versuche an: 
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Versuch 19. 
Beginn 7% Uhr vorm. t 18,2°C (Tabelle 19 und Kurve 19, Abb. 7). 
Tabelle 19. 
Zeit: 10° 107 104 110 4320 4440 12% Uhr 





Zuwachs: 4,5 4,5! 50 50 5,5!! 60 7,0 —+1 
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Abb. 7. 
Versuch 20. 
Beginn 7? Uhr vorm. t 18,2°C (Tabelle 20 und Kurve 20, Abb. 7). 
Tabelle 20. 
Zeit: 920 940 100 102 100 4 00 11% 11@ 12° Uhr 





Zuwachs: 5,0 5,5 6,0 5,0! 6,0 6,0 6,5!! 6,0 5,5 + 


IV. 

Im Kapitel II habe ich die Vorzüge des Arbeitens mit isolierten 
Koleoptilen erörtert. Trotzdem schien es mir interessant, zu untersuchen, 
wie die in Wasser getauchten Koleoptilen von ganz intakten Keimlingen 
reagieren, wenn man sie plötzlich oder allmählich belichtet (Versuche 21 
bis 29). 

Versuch 21. 

Ein Keimling von Avena sativa ist mittels der erwähnten (S. 555) Vorrichtung 
im Behälter befestigt, der um 10% Uhr nachm. mit strömendem Wasser gefüllt ist. 
Beginn der Beobachtung um 7 Uhr vorm. des folgenden Tages. Zuwachsmessungen 
alle 15 Min. t 17°C. Um 7% Uhr vorm. wird die Pflanze plötzlich von zwei oppo- 
nierten Seiten mit gleicher Intensität belichtet (zwei Lampen von je 10 Kerzen 
mit je 40 cm Abstand von der Koleoptile). Keine Kühlküvetten und keine Papier- 
schirme. Dauer der Belichtung bis zum Ende des Versuchs (Tabelle 21 und Kurve 21, 
Abb. 8). 








Tabelle 21. 
Zeit: 75 7e 7 ge ss g® gu ge GE Uhr 
Zuwachs pro 15 Min.: 40 40 4,5!! 50 50 40 35 5,25 5,25 
Zeit: 97 945 10% 10% 10% 10% 11% 1115 11% 11% Uhr 
Zuwachs pro 15 Min.: 5,0 45 40 40 45 50 50 45 40 45 
Versuch 22. 


Wie der vorstehende. Keimling um 2 Uhr nachm. unter Wasser getaucht. 
Beginn der Beobachtungen 6% Uhr nachm. t 17°C (Tabelle 22 und Kurve 22, 
Abb. 8). 


1 Das horizontale Pfeilchen (>) bezeichnet den Anfang der phototropischen 
Reaktion. 
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Tabelle 22. 
Zeit: 745 gu 815 ge gu ge gu ge 98 100 10% 10° Uhr 
Zuwachs: 3,5 3,5 3,01! 4,0 4,75 3,0 3,0 45 7,0 66 65 65,5 
Versuch 23. 


Wie die vorstehenden. Keimling um 11 Uhr nachm. unter Wasser getaucht. 
Beginn der Beobachtungen 7? Uhr vorm. des folgenden Tages. t 17°C (Tabelle 23 
und Kurve 23, Abb. 8). 

Tabelle 23. 
Zeit: 745 gm gi 99 gt gee 915 990 94% 1000 10% 10% 10 Uhr 


Zuwachs: 2,25 2,5 2,75 2,751! 3,0 3,0 2,0 1,75 3,25 5,0 4,5 4,0 3,75 




















sr 
à Il 
sr : 
gt capac Mew aber, an ROUE 
m ur IE Bu) 
7 7% 0 9% 
6 
5 
2, " 
3 
2 
5 
¥ 
23 3 
7 PA 
75 
5 3 
24 ? 
r ni. F Abb. 8 
Versuch 24. 


Keimling um 10% Uhr nachm. in Wasser getaucht. Versuchsbeginn 8% Uhr vorm. 
des folgenden Tages. Die Pflanze wird allmählich belichtet. Volle Intensität die- 
selbe wie bei Nr. 21—23. t 17°C (Tabelle 24 und Kurve 24, Abb. 8). 


Tabelle 24. 
Zeit: 945 10° 10% 10% 1045 110 1115 1130 1145 12% 1215 1990 1245 ]00 115 Uhr 
Zuwachs: 3,0 3,0 3,5 3,25! 3,25 3,5 4,0 4,0 5,0!! 5,0 5,0 4,25 4,5 5,0 5,0 





Versuch 25. 
Keimling um 10 Uhr nachm. in Wasser getaucht. Beginn der Beobachtungen 
73% Uhr vorm. des folgenden Tages. Allmählich belichtet bis zu derselben Intensität 
wie bei Nr. 21—23. t 17,5°C (Tabelle 25 und Kurve 25, Abb. 9). 





Tabelle 25. 
Zeit: ge ge gs ge 9% 10° 105 10° 10% 11% 11% Uhr 
Zuwachs: 4,5 45 3,75 425 5,0! 4,75 5,0 5,0 5,0 5,01! 5,5 
Zeit: 11° 114 12% «12% 12° 12% 1° Uhr 





Zuwachs: 5,25 50 4,25 60 55 5,25 6,0 


Um 1 Uhr nachm. wird die eine Lampe ausgeschaltet. Nach 45 Min. deutliche 
positiv phototropische Kriimmung. 
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Versuch 26. 
Keimling um 112° Uhr nachm. in Wasser getaucht. Beginn der Beobachtungen 
7 Uhr vorm. des folgenden Tages. Allmähliche Belichtung, deren volle Intensitat 
etwas geringer als bei Nr. 24 und 25. t 17,7°C (Tabelle 26 und Kurve 26, Abb. 9). 





Tabelle 26. 
Zeit: 71 720 745 ge gis 820 815 900 915 9% Uhr 
Zuwachs: 3,5 3,5 3,25 35 40! 35 40 375 45 401! 
Zeit: 10° 10% 10% 10% 11° Uhr 





Zuwachs: 5,0 4,0 40 40 45 40 
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Abb. 9. 
Versuch 27. 


Keimling um 11% Uhr nachm. in Wasser getaucht. Beginn der Beobachtungen 
6% Uhr vorm. des folgenden Tages. Belichtung wie bei Versuch 26. t 17,8°C 
(Tabelle 27 und Kurve 27, Abb. 9). 





Tabelle 27. 
Zeit: 7 79 :. 7 8° ge 9%. gu gm gs 9% Uhr 
Zuwachs: 4,75 45 50 4,75! 50 55 55 45 4,5!! 45 
Zeit: 95 10° 10% 10° 10% 11% 115 Uhr 





Zuwachs: 45 3,25 4,25 45 45 3,25 3,0 


Versuch 28. 
Keimling um 11 Uhr nachm. in Wasser getaucht. Beginn der Beobachtungen 
7% Uhr vorm. des folgenden Tages. Volle Intensität wie bei Nr. 24 und 25, t 17,5°C 
(Tabelle 28 und Kurve 28, Abb. 9). 





Tabelle 28. 
Zeit: 7 ge gu ge gs go gi gs 945 10° Uhr 
Zuwachs: 5,0 50 4,75 4,5 5,5! 55 625 65 65 6,0!! 
Zeit: 105 10% 10% 11% 115 11% 11% 12% Uhr 





Zuwachs: 6,25 5,0 35 425 60 65 5,0 3,0 


Versuche 21—23 zeigen, daß die Koleoptilen von ganz intakten 
in strömendes Wasser getauchten Avena-Keimlingen auf den plötzlichen 
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Ubergang vom Dunkeln zum Licht mit einer deutlichen und typischen 
Wachstumsreaktion reagieren. Wenn man aber diese Keimlinge allmählich 
belichtet, so geben sie meistens eine recht schwache Lichtwachstums- 
reaktion (Versuch 24 und 27) oder zeigen überhaupt keine solche (Ver- 
such 25 und 26). Nur in einem einzigen Falle wurde bei der allmahlichen 
Belichtung eine ebenso intensive Reaktion wie bei der plôtzlichen beob- 
achtet (Versuch 28). Somit bestätigen diese Versuche die Ergebnisse 
meiner Untersuchungen mit isolierten Koleoptilen. 

Die Wachstumsgeschwindigkeit und der normale Verlauf der photo- 
tropischen Reaktion sprechen dafür, daB die mit dem Wachstum und 
Phototropismus verbundenen physiologischen Funktionen nicht merkbar 
dadurch gestért wurden, daB die Keimlinge für längere Zeit in Wasser 
getaucht wurden. 

V. 

Als ich in einer meiner früheren Arbeiten (CHOLODNY 1930) das 
Wachstum und die Tropismen der Haferkoleoptilen mit Hilfe der mikro- 
potometrischen Methode untersuchte, wurde ich darauf aufmerksam, 
daB isolierte, in einen mit Wasserdampf gesättigten Raum gebrachte 
Koleoptilen, gar keine Lichtwachstumsreaktion zeigen, wenn man sie 
kurze Zeit mit 1500 M.K.S. von zwei entgegengesetzten Seiten belichtet. 

BRAUNER (1931) hat die Vermutung ausgesprochen, daB dieses negative 
Ergebnis môglicherweise durch Mängel der angewandten neuen Methode 
erklärt werden kann. Ich glaube, daB diese BRAUNERsche Kritik 
kaum zu Recht besteht und hoffe, an anderer Stelle auf diese Frage 
etwas ausführlicher einzugehen. Aber unabhängig davon, wie man die 
mikropotometrische Methode der Wachstumsmessungen bewertet, schien 
es mir von Interesse, meine Beobachtungen auch mittels der allgemein 
üblichen Methode des Horizontalmikroskops nachzupriifen. 

Um in der Methode den soeben erwähnten mikropotometrischen 
Versuchen so nahe wie môglich zu kommen, brachte ich diesmal die 
Koleoptilen oder auch ganz intakte Keimlinge von Avena sativa nicht in 
strömendes Wasser, sondern lediglich in die feuchte Kammer; nur die 
Basis, bzw. bei intakten Keimlingen die Wurzeln, tauchten in Wasser. Da 
die Pflanzen nur recht kurze Zeit (5—10 Sek.) belichtet wurden, konnte 
von einem merklichen thermischen Effekt wohl kaum die Rede sein. 

Intensität und Dauer der Belichtung bei diesen Versuchen variierten 
zwischen 200—12000 M.K.S. Die Ergebnisse aller dieser Versuche sowohl 
mit isolierten Koleoptilen als auch mit ganzen unverletzten Keimlingen 
waren ziemlich gleichartig, weshalb ich mich hier nur auf einige wenige 
Beispiele beschränke. 

Versuch 29. 
Isolierte Koleoptile um 7° Uhr vorm. in feuchte Kammer gebracht. t 14,5° C. 


Beginn der Beobachtungen 8% Uhr vorm. 9% Uhr wird die Koleoptile von zwei 
Gegenseiten belichtet (zwei Lampen von je 25 Kerzen mit je 40 cm Objektabstand; 
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Belichtungsdauer 5 Sek.; auf dem Strahlenweg zwei Kiivetten mit Wasser). Um 
10% Uhr vorm. einseitige Belichtung derselben Intensität, die 5 Sek. dauert. Zeit- 
punkt der zweiseitigen Belichtung hier wie im folgenden mit zwei Pfeilchen $ be- 
zeichnet, ein einzelnes } bedeutet einseitige Belichtung und ein horizontales Pfeil- 
chen den Beginn der phototropischen Reaktion (Tabelle 29 und Kurve 29, Abb. 10). 
Tabelle 29. 
Zeit: 8 815 90 915 9% 94 10 1015 10% 104 11% 115 Uhr 
Zuwachs: 2,0 2,0 2,25 2,25f 2,25 3,0 3,25 3,5 3,5} 3,0 2,5 3,0 > 
Um 11% Uhr eine recht deutliche phototropische Krümmung (etwa 30°). 
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Abb. 10. 


Versuch 30. 

Versuch wie Nr. 29, jedoch die Pflanze zweimal von zwei Seiten und darauf 
einmal einseitig belichtet (25 Kerzen x 5 Sek. x 40 cm). Koleoptile um 7% Uhr 
vorm. in die feuchte Kammer gebracht. Beginn der Beobachtungen 8 Uhr vorm. 
t 14,3°C (Tabelle 30 und Kurve 30, Abb. 10). 





Tabelle 30. 
Zeit: = ¢ FF Ff ee M > MS Ubr 
Zuwachs: 3,0 25 20 20% 25 30 3,0 30 30% 3,0 
Zeit: 11® 175 170 114 120 12% Uhr 





Zuwachs: 3,0 3,0 3,0} 3,5 3,5 4,0> 
Um 12% Uhr eine recht deutliche phototropische Krümmung. 


Versuch 31. 

Versuch wie Nr.30. Koleoptile um 8 Uhr vorm. in die feuchte Kammer gebracht. 
Beginn der Beobachtungen 9 Uhr vorm. t 14,2°C (Tabelle 31 und Kurve 31, 
Abb. 10). 

Tabelle 31. 
Zeit: 99 9% 10° 10% 10% 10% 11% 11% 11% 11% 12% Uhr 
Zuwachs: 3,0 3,75 3,5 3,54 3,5 3,75 3,75 3,5 3,754 3,5 3,75— 
Um 12% Uhr eine recht deutliche phototropische Krümmung. 


Versuch 32. 

Isolierte Koleoptile um 8% Uhr vorm. in die feuchte Kammer gebracht. Beginn 
der Beobachtungen 9 Uhr vorm. Versuch wie Versuch 29, jedoch Belichtungsdauer 
(sowohl die zwei- als die einseitige) 10 Sek. t 14,1°C (Tabelle 32 und Kurve 32, 
Abb. 10). 

Planta Bd. 20. 37a 
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Tabelle 32. | 
Zeit: 10° 10% 10% 10% 11% 1115 119° 414 120 42% 12% Uhr 
Zuwachs: 3,25 3,5 3,25} 35 40 40 40 354 30 25 25> 
Um 1 Uhr eine recht deutliche phototropische Kriimmung. 
Versuch 33. 


Ganzer Keimling 8% Uhr vorm. in die feuchte Kammer gebracht. Belichtung | 
25 Kerzen x 40cm x 5 Sek. t 14,2°C (Tabelle 33 und Kurve 33, Abb. 11). | 


























Tabelle 33. 
Zeit: ge gu ge 10 105 10% 10% 11% 1135 Uhr 
Zuwachs: 3,75 3,0 2,5f 2,5 425 35 40 5,75 425 4,0} 
Zeit: 11° 1145 120 125 12% 12% Uhr 
Zuwachs: 45 5,25 4,75 6,0) 60 6,0 + 
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Abb. 11. 
Versuch 34. 


Ganzer Keimling 4° Uhr nachm. in strömendes Wasser getaueht. Belichtung 
10 Kerzen x 40cm x 5 Sek. t 16,1°C (Tabelle 34 und Kurve 34, Abb. 11). 





Tabelle 34. 
Zeit: 75 ge 815 8 gu goo gi ge gt 10° 10% Uhr 
Zuwachs: 2,75 2,75 2,754 2,75 3,0 2,75 3,0 3,75 4,0} 4,25 5,0> 


Versuch 35. 
Ganzer Keimling 11 Uhr nachm. in strémendes Wasser getaucht. Beginn der 
Beobachtungen 7% Uhr vorm. des folgenden Tages. Belichtung 10 Kerzen x 40 cm 
x 10 Sek. t 16,3°C (Tabelle 35 und Kurve 35, Abb. 11). 
Tabelle 35. 
Zeit: 8% ges ge 915 9% 9% 100° 10% 10% 10% 11% 115 Uhr | 
Zuwachs: 3,0 3,75 3,5 3,251 3,5 3,75 4,0 4,75 4,5 5,0) 4,75 5,25 + | 
Um 12% Uhr eine deutliche phototropische Kriimmung (etwa 20°). 
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Versuch 36. 
Ganzer Keimling 11 Uhr nachm. in strémendes Wasser getaucht. Beginn des 
Versuchs 7 Uhr vorm. des folgenden Tages. Belichtung 10 Kerzen x 40 cm x 10 Sek. 
t 16,5°C (Tabelle 36 und Kurve 36, Abb. 11). 


Tabelle 36. 
Zeit: BER HP OO 1 1 10 Uhr 
Zuwachs: 6,25 7,0 7,0f 7,5 7,5 80 85 10,0; 10,0 10,0 
Um 11% Uhr eine deutliche phototropische Krümmung (etwa 20°). 





Versuch 37. 
Isolierte Koleoptile 8 Uhr vorm. in strömendes Wasser getaucht. Belichtung 
25 Kerzen x 40 cm x 5 Sek. t 14°C (Tabelle 37 und Kurve 37, Abb. 12). 




















Tabelle 37. 
Zeit: 930 945 10° 10% 10% 10% 11° 1115 1199 114 12° 1235 Uhr 
Zuwachs: 3,0 3,5 3,5 40 40 3,5 35 20 20) 15 2,0 20> 
4 Y 
3 
”; 
7 
7 
6 
a; 
4 
7 
6. 
al 
4 
Abb. 12. 
Versuch 38. 


Ganzer Keimling am Abend in strémendes Wasser getaucht. Beginn der Be- 
obachtungen am folgenden Morgen. Belichtung 150 Kerzen x 40 cm X 10 Sek. 
t 17,2°C (Tabelle 38 und Kurve 38, Abb. 12). 





Tabelle 38. 
Zeit: 825 gg gs ge 915 9% 94 10° 10% 10° 10% Uhr 
Zuwachs: 4,75 4,75 5,5 80% 60 6,0 5,5 60 6,25 6,25 7,0 
Versuch 39. 


Ganzer Keimling abends in strémendes Wasser getaucht. Beginn der Beob- 
achtungen am folgenden Morgen. Belichtung 150 Kerzen x 40cm X 10 Sek. 
zweiseitig und 150 Kerzen x 40cm x 5 Sek. einseitig. t 17,2°C (Tabelle 39 und 


Kurve 39, Abb. 12). 
Tabelle 39. 


Zeit: 900 915 920 945 10% 1015 10% 1045 11% 1115 11% 114 12° 12% Uhr 
Zuwachs: 5,0 5,0 6,0 7,0 6,0% 5,5 5,0 5,0 6,0 6,0 5,54 6,0 5,5 5,25> 


Unter meinen Versuchsbedingungen, d.h. in der feuchten Kammer 
oder in strömendem Wasser, zeigen also weder isolierte noch die Koleoptilen 
von ganzen intakten Keimlingen Wachstumsreaktion auf Belichtungen 

37* 
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von kurzer Dauer. Trotzdem reagieren sie auf einseitige Belichtung 
von der gleichen Dauer und Intensität mit deutlichen positiv photo- 
tropischen Krümmungen, und zwar mit normaler Geschwindigkeit. 

Ich möchte hier auf die Frage, weshalb in den beschriebenen Versuchen 
die Pflanzen keine Lichtwachstumsreaktion zeigen, nicht eingehen. Es 
liegt auf der Hand, anzunehmen, daß diese Erscheinung etwa darauf 
zurückzuführen ist, daß Koleoptilen, deren Zellen mit Wasser völlig 
gesättigt sind, sich durch geringere Lichtsensibilität auszeichnen. Es 
ist auch möglich, daß die durch kurzdauernde Belichtung ausgeübte 
Wirkung unter diesen Umständen durch den Einfluß der neuen Ver- 
dunklung neutralisiert wird. Aber unabhängig davon, welche Erklärung 
richtig ist, leuchtet es ein, daß die in diesem Kapitel beschriebenen 
Versuchsergebnisse mit der BLaauwschen Theorie kaum in Einklang 
gebracht werden können. 


VI. 

Wie ich schon im I. Kapitel dieser Arbeit erwähnt habe, können 
nach BLAAUW die phototropischen Kriimmungen immer auf eine ungleiche 
Lichtwachstumsreaktion opponierter Flanken des Organs bei einseitiger 
Belichtung zurückgeführt werden. So hemmt z. B. die Belichtung das 
Wachstum des Stengels von Helianthus globosus, und je intensiver diese 
Belichtung ist, desto mehr nimmt die Wachstumsgeschwindigkeit ab. 
Somit muB die belichtete Seite dieses Organs geringeren Zuwachs zeigen 
als die beschattete, weshalb sich die Kriimmung in der Richtung zur 
Lichtquelle hin bildet. 

Diese einfache Erklarung gilt jedoch nur fiir dieses einzige Objekt. Auf 
zwei andere von BLaauw untersuchte Pflanzenorgane (Sporangienträger 
von Phycomyces nitens und die Wurzeln von Sinapis alba) kann diese 
Erklärung nicht angewendet werden: auf letztere nicht, weil die einseitige 
Belichtung hier eine negative Kriimmung hervorruft, obgleich das Organ 
auf allseitige Belichtung ebenso wie der Stengel von Helianthus mit 
einer Verminderung des Zuwachses reagiert; auf die Sporangienträger 
nicht, weil bei diesem Organ die Lichtwachstumsreaktion einen ganz 
anderen Charakter hat: die Wachstumsgeschwindigkeit nimmt hier 
zunächst zu. Trotzdem bilden auch die Sporangienträger positive Kriim- 
mungen anstatt der negativen, die man erwarten sollte. 

BLAAUW versucht diese Schwierigkeit zu beseitigen, indem er darauf 
hinweist, daß sowohl bei den Sporangienträgern von Phycomyces als auch 
bei den Wurzeln von Sinapis bei einseitiger Belichtung die hintere, d.h. 
von der Lichtquelle abgekehrte Seite des Organs mehr Licht erhält 
als die vordere, da diese Organe wegen ihrer Form und Halbdurchsichtig- 
keit als Sammellinsen wirken. Somit soll nach BLAAUW auch die Licht- 
wachstumsreaktion des hinteren beschatteten Teiles dieser Organe 
deutlicher sein als die des vorderen und dementsprechend die Sporangien- 
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träger von Phycomyces positive und die Wurzeln von Sinapis negative 
phototropische Krümmungen bilden. 

Abb. 13 zeigt, nach BLAAUW, den Gang der Lichtstrahlen in dem 
einseitig belichteten Sporangienträger von Phycomyces. Die vertikale 
Linie teilt den schematisch dargestellten Querschnitt des Sporangien- 
trägers in zwei gleiche Teile: die der Lichtquelle zugekehrte vordere 
und die „beschattete‘ hintere Hälfte. Wegen der Konvergenz der Strahlen 
ist die hintere Zellwand in der Tat intensiver belichtet als die vordere, doch 
nur in dem ziemlich schmalen mittleren Teil. Rechts und links (in der 
Abbildung oben und unten) von dieser hell belichteten Mittelzone liegen 
zwei etwa ebenso breite Teile, die im Vergleich zu der vorderen Wand 
ganz geringe Lichtmengen erhalten. 

Wenn wir uns nun daran erinnern, daß nach BLAAUW jeder Teil 
eines sogar einzelligen Pflanzenorgans auf die Belichtung unabhängig 

















von den anderen reagieren soll, so ist > 
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etwas deutlicher reagieren als der ihm Abb. 13. 


gegeniiberliegende Teil der Vorderwand. 

Wenn wir weiter in Rechnung ziehen, daB die gesamte Lichtmenge 
die die ganze Hinterwand erhalt, wegen der Absorption etwas geringer 
ist als die auf die ganze Vorderwand fallende, so liegt es auf der Hand, 
daB bei einseitiger Belichtung die resultierende Wachstumsreaktion des 
vorderen, d.h. der Lichtquelle zugekehrten Teiles des Organs deutlicher 
sein muß als die des beschatteten hinteren Teiles. Mit anderen Worten, 
sollten die Wachstums- und die phototropische Reaktion des Sporangien- 
trägers wirklich, wie dies BLAAUW annimmt, miteinander ursächlich 
verbunden sein, so würde auch dieses Organ auf die einseitige Belichtung 
nicht mit positiven, sondern mit negativen Krümmungen reagieren. 

Alle diese Erwägungen können mutatis mutandis auf die Wurzeln 
von Sinapis alba erweitert werden. 

Die Richtigkeit unserer Überlegungen kann auch durch einen recht 
einfachen Versuch mit dekapitierten Koleoptilen von Avena sativa 
bestätigt werden. 

Wie bekannt wird etwa 3 Stunden nach der Dekapitierung die Fähig- 
keit dieses Organs wiederhergestellt, auf einseitige Belichtung mit einer 
phototropischen Krümmung zu reagieren, wobei diese Reaktion mit nor- 
maler Geschwindigkeit erfolgt und normale Intensität erreicht. Die Ver- 
teilung des Lichtes in der einseitig belichteten Koleoptile ist sogar bei 
herausgezogenem Primordialblatt immer dieselbe wie z. B. in dem Stengel 
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des von BLAAUW untersuchten Objektes Helianthus globosus; es erhält 
nämlich die ganze Hinterseite (oder Schattenseite) des Organs in ihren 
sämtlichen Teilen weniger Licht als die Vorderseite, und zwar um die 
Menge weniger, die durch die auf dem Strahlenwege liegenden Zellen 
absorbiert und reflektiert wird. Somit scheinen die Beobachtungen über 
die Haferkoleoptilen die BLaauwsche Theorie ebensogut zu bestätigen 
wie die eigenen Versuche dieses Verfassers mit Hypokotylen von Heli- 
anthus globosus. 

Nun kann man den Strahlengang und die Lichtverteilung in der 
Haferkoleoptile künstlich derart verändern, daß der Mittelteil der Hinter- 
wand dieses Organs bei einseitiger Belichtung mehr Licht erhält als der 
gegenüberliegende Teil der Vorderwand. Zu dem Zweck genügt es, 
den inneren Hohlraum der Koleoptile vor dem Versuch mit reinem 
Wasser zu füllen. Wenn wir nun eine solche mit Wasser gefüllte Koleoptile 
in den Strahlenweg zwischen unserem Auge und der Lichtquelle (einer 
elektrischen Lampe im Dunkelzimmer oder lediglich einem Fenster) 
bringen, beobachten wir dasselbe Bild, welches BLAAUW für die Sporangien- 
träger von Phycomyces nitens beschreibt: Auf dem Mittelteil der hinteren, 
von der Lichtquelle abgekehrten Oberfläche des Organs tritt deutlich 
ein hell belichtetes Streifchen hervor — eine Folge der Strahlenkonvergenz 
in der mit Wasser gefüllten Höhlung der Koleoptile, die jetzt ebenfalls 
als eine Sammellinse funktioniert. 

Sind die Überlegungen von BLAAUW richtig, so müssen wir erwarten, 
daß die mit Wasser gefüllten dekapitierten Koleoptilen anstatt positiv 
negativ phototropisch reagieren, oder wenigstens, daß diese Reaktion, 
ohne ihre Richtung zu verändern, mit geringerer Geschwindigkeit erfolgt 
als bei den Kontrollen, d. h. dekapitierten Koleoptilen, die in ihrer 
Höhlung nur Luft enthalten. 

Die Methodik der Gewinnung von dekapitierten Koleoptilen ohne 
Primordialblatt habe ich früher beschrieben (CHOLODNY 1928). Um solche 
Koleoptilen mit Wasser zu füllen, tauchte ich sie mit dem einen Ende 
einige Millimeter in Wasser und steckte in das andere Ende vorsichtig ein 
kapillares Glasröhrchen ein, das sich zwar mit seinem langkegelförmigem 
Ennde leicht einstecken ließ, im übrigen aber etwas breiter als die Koleo- 
ptilhöhlung war. Indem ich nun das freie Ende des Kapillarröhrchens 
mit den Lippen hielt, zog ich etwas Luft hinein und ließ das Wasser 
emporsteigen, bis es die ganze Koleoptile und einen Teil des Röhrchens 
füllte. Um das Herausfließen nach der Vertikalstellung der Koleoptilen 
zu vermeiden, brachte ich auf deren apikaler Schnittfläche etwa 3—4 qmm 
große quadratische, mit Wasser getränkte Stückchen Pergamentpapier an. 
Ebensolche Papierstückchen kamen auch auf die Kontrollkoleoptilen, 
die nur in ihrem Basalteil gegen Austrocknung etwas Wasser enthielten. 
Übrigens wurden unmittelbar nach der Dekapitierung sämtliche Koleo- 
ptilen für etwa 15—20 Min. in Wasser gebracht. 
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Nach diesen Manipulationen kamen Versuchs- wie Kontrollkoleoptilen 
vertikal in eine feuchte Kammer, mit ihren Basalenden in aufgeschlitzte 
Korkstückchen gespannt (CHoLopNy 1928), und dann einseitig belichtet 
wurden. Der Behälter wurde allseitig, mit Ausnahme der der Licht- 
quelle zugekehrten Seite, mit schwarzem Flanell bedeckt. 

Alle derartigen Versuche zeigten dasselbe: Es war unmöglich, irgend- 
einen Unterschied zwischen den Versuchs- und Kontrollpflanzen fest- 
zustellen; die positiv phototropische Reaktion trat bei allen Koleoptilen 
gleichzeitig ein; der Verlauf dieser Reaktion sowie auch der endgültige 
Krümmungsgrad waren bei beiden Gruppen der Pflanzen ganz gleich. 

Somit läßt sich aus diesen Versuchen der Schluß ziehen, daß die 
phototropische Reaktion der Koleoptile gar nicht davon abhängt, wie 
sich das Licht innerhalb des Organs bricht, und wie intensiv einzelne 
Teile der hinteren Oberfläche belichtet sind. Es scheint vielmehr nur der 
Unterschied zwischen den Lichtmengen ausschlaggebend zu sein, die die 
vordere und hintere Hälfte des pflanzlichen Organs im ganzen erhalten. 
Die Verteilung der Lichtenergie innerhalb der belichteten und beschatteten 
Seite scheint die phototropische Reaktion der Koleoptile gar nicht zu 
beeinflussen. 

Hieraus geht hervor, daß die Koleoptile auf die Photoinduktion als 
Ganzes reagiert und daß die Annahme einer physiologischen Unabhängig- 
keit der einzelnen Teile dieses Organs, die den BLaauwschen Erwägungen 
zugrunde liegt, nicht gerechtfertigt ist. 


VII. 

Es fragt sich nun, welche allgemeinen Schlüsse wir aus den in dieser 
Mitteilung beschriebenen Versuchen ziehen können ? Wenn mir auch der 
Gedanke fernliegt, daß diese Versuche das komplizierte Problem der 
Beziehungen zwischen der Lichtwachstumsreaktion und dem Photo- 
tropismus endgültig lösen, so glaube ich doch, daß meine Versuchs- 
ergebnisse die Ansichten der Gegner der BLaauwschen Theorie in be- 
trächtlichem Maße stützen. Um die durch Untersuchungen von BLAAUw 
erhobenen Fragen endgültig zu lösen, ist es meines Erachtens vonnöten, 
zunächst den Mechanismus der Lichtwachstumsreaktion einerseits, den 
der phototropischen Krümmung andererseits näher aufzuklären. 

Was die phototropische Reaktion betrifft, so sind in letzter Zeit 
gewisse Fortschritte in dieser Richtung erreicht, was wir wohl in erster 
Linie der Entwicklung der hormonalen Theorie der Tropismen verdanken, 
deren Grundlagen durch die Untersuchungen von mir und von WENT jun. 
gelegt sind. Schlechter steht es mit der ,,Lichtwachstumsreaktion“. 
Hier gilt es meines Erachtens, zunächst die Frage zu lösen, ob diese 
Reaktion wirklich eine Wachstumserscheinung ist. Diese in dem BLaauw- 
schen Terminus ,,Photowachstumsreaktion“ schon implizite enthaltene 
Annahme ist keiner Kritik unterworfen worden und scheint gegenwärtig 
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te a ey ER Trotzdem bedarf sie einer ausführ- 

. Bekanntlich hängt die Länge der pflanzlichen 
Gait nicht nur von deren Wachstum, sondern auch von dem Turgor 
ihrer Zellen ab. Nehmen wir an, daß irgendein pflanzliches Organ, 
z. B. die Haferkoleoptile, während des ganzen Versuchs mit einer völlig 
konstanten Geschwindigkeit wächst, und daß die Belichtung nur auf den 
Turgor einwirkt, indem sie zunächst eine Abnahme und dann wieder 
eine Zunahme desselben verursacht. Wenn wir jetzt das Wachstum mit 
dem Horizontalmikroskop oder dergleichen beobachten, so würden wir 
Schwankungen bemerken, die wir als „Lichtwachstumsreaktion‘‘ be- 
zeichnen müßten, obgleich sie in diesem Falle mit dem eigentlichen 
Wachstum wohl nichts zu tun hätten. 

Ich halte es für recht wahrscheinlich, daß die von BLaauw entdeckte 
„Lichtwachstumsreaktion‘‘ tatsächlich nichts anderes darstellt als solche 
Turgorschwankungen, die mit Veränderungen der Protoplasmapermeabili- 
tät verbunden sind, mit anderen Worten, daß wir es hier nicht mit einer 
Lichtwachstums-, sondern mit der Lichtturgorreaktion zu tun haben. 
Da nun die phototropische Reaktion bei sämtlichen bisher erwähnten 
Organen (Sporangienträger, Wurzel, Stengel, Koleoptile) unzweifelhaft 
eine Wachstumserscheinung ist, so wird sie wohl kaum von der BLaauw- 
schen Reaktion abhängen. 

Sämtliche in dieser Mitteilung enthaltenen Versuchsergebnisse stehen 
mit dieser Ansicht im Einklang. Zunächst fällt in die Augen, daß die 
phototropische Reaktion sogar unter den außergewöhnlichen Bedingungen 
meiner Versuche bei in Wasser getauchten Koleoptilen, bei verschiedener 
Belichtung immer ganz normal verlief : die Koleoptilen zeigten die normale 
„Phototropische Empfindlichkeit‘, d.h. man konnte bei ihnen weder 
eine Zunahme der Reaktionszeit, noch eine Abnahme des Grades der 
phototropischen Krümmungen bemerken. Die Braauwsche Reaktion 
stellt dagegen bei demselben Objekt und unter denselben Versuchs- 
bedingungen eine sehr veränderliche und launenhafte Erscheinung dar. 
Sie verändert sich deutlich in Abhängigkeit davon, wie man die Pflanze 
belichtet und gewinnt das typische Aussehen nur in den Fällen, wenn 
die verdunkelte Koleoptile plötzlich belichtet wird. Nimmt aber die 
Inten tät der Belichtung allmählıch zu, so zeigt die Koleoptile entweder 
gar keine oder nur eine anormale BLaauwsche Reaktion. 

Außerdem haben wir gesehen, daß, wenn man die Koleoptilen in 
Wasser taucht oder sogar bloß in einen wasserdampfgesättigten Raum 
bringt, eine kurz dauernde Belichtung (von 200—12000 M.K.S.) gar keine 
BLaauwsche Reaktion hervorruft. Hingegen wird durch einseitige Be- 
lichtung der gleichen Intensität und Dauer immer normale phototropische 
Krümmung verursacht. 

Schließlich muß man noch darauf aufmerksam machen, daß die 
BLaauwsche Reaktion bei Haferkoleoptilen stets beträchtlich früher zum 
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Vorschein kommt als die phototropische Reaktion. Sollte zwischen diesen 
zwei Erscheinungen in der Tat ein ursächlicher Zusammenhang in der 
von BLAAUW angenommenen Art bestehen, so müBten sie wohl annähernd 
zur gleichen Zeit beginnen, während, wie wir sahen, die BLaauwsche 
Reaktion bereits 20—30 Min., die phototropische Krümmung dagegen 
erst 40—60 Min. nach der Lichteufubr bemerklich wird 

Wenn wir somit die Ergebnisse unserer Versuche pe er 80 
können wir sagen, daß sie eine Reihe neuer Argumente gegen die BLaauw- 
sche Theorie darbieten. Zugleich zeigen sie auch den Weg zur Lösung 
des Problems des Zusammenhanges zwischen Lichtwachstumsreaktion 
und Phototropismus. Dieser Weg ist die Aufklärung des Mechanismus 
der BLaauwschen Reaktion, die tiefere Analyse der Frage, ob nicht dieser 
Erscheinung nur temporäre und umkehrbare Veränderungen der Proto- 
plasmapermeabilität zugrunde liegen, die mit dem eigentlichen Wachstum 
nichts zu tun haben. 


Zusammenfassung. 

1. In strömendes Wasser getauchte isolierte Koleoptilen von Avena 
sativa zeigen normales Wachstum und normale phototropische Reaktion. 

2. Bei plötzlichem Übergang vom Dunkeln zur Dauerbelichtung, die 
von zwei entgegengesetzten Seiten mit gleicher Intensität auf isolierte 
und in Wasser getauchte Koleoptilen einwirkt, zeigen diese die normale 
»Lichtwachstumsreaktion von BLAAUW. 

3. Bei allmählichem Übergang vom Dunkeln zur zweiseitigen Dauer- 
belichtung bestimmter Intensität zeigen dieselben Koleoptilen entweder 
gar keine oder eine anormale Lichtwachstumsreaktion, indem zunächst 
keine Verminderung, sondern eine VergréBerung der Wachstums- 
geschwindigkeit auftritt. 

4. Trotz anormaler Lichtwachstumsreaktion bilden isolierte Koleo- 
ptilen, die man einseitig mit allmählich steigender Intensität belichtet, 
ganz normale phototropische Krümmungen. 

5. Bei Koleoptilen ganzer intakter Keimlinge, die gänzlich in strö- 
mendes Wasser getaucht sind, kann man ähnliche Erscheinungen beob- 
achten ; auf plötzliche Belichtung reagieren sie mit der typischen BLaauw- 
schen Reaktion, auf allmähliche dagegen reagieren sie gar nicht oder 
zeigen eine nur recht undeutliche Reaktion, und nur in einigen wenigen 
Fällen ist sie von normalem Charakter und normaler Intensität. 

6. Belichtet man isolierte Koleoptilen oder solche von ganzen intakten 
Haferkeimlingen, die in strömendes Wasser oder bloß in eine feuchte 
Kammer gebracht sind, kurze Zeit zweiseitig mit Intensitäten von 200 bis 
12000 M.K.S., so zeigen sie gar keine BLaauwsche „Lichtwachstums- 
reaktion‘‘. Trotzdem ruft bei ihnen einseitige kurz dauernde Belichtung 
von gleicher Intensität deutliche phototropische Krümmungen hervor, 
die sich mit normaler Geschwindigkeit bilden. 
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7. Der Versuch von BLAAUW, die phototropischen Kriimmungen der 
Sporangienträger von Phycomyces nitens und der Wurzel von Sinapis alba 
durch Konvergenz der Lichtstrahlen innerhalb dieser Organe und Licht- 
konzentration auf deren „beschatteten‘ Seite zu erklären, kann einer 
strengeren Kritik nicht standhalten. 

8. Dekapitierte Haferkoleoptilen, deren innere Héhlung mit Wasser 
gefüllt ist, reagieren auf einseitige Belichtung mit derselben photo- 
tropischen Krümmung wie lufthaltige, obgleich die mit Wasser gefüllte 
Höhlung als Sammellinse fungiert, wie man auf deren hinteren Ober- 
fläche an einem heller belichteten Längsstreifchen deutlich erkennen kann. 

9. Aus allen Versuchen dieser Arbeit ergibt sich der sehr wahrschein- 
liche Schluß, daß zwischen der sog. Lichtwachstumsreaktion und dem 
Phototropismus kein ursächlicher Zusammenhang besteht, und daß 
beide voneinander ganz unabhängige Erscheinungen sind. 
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UBER DIE OPTISCHEN EIGENSCHAFTEN 
DER LAUBBLATTER. III. 


Von 
A. SEYBOLD. 


Mit 17 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 1. Juni 1933.) 


A. Einleitung. 

Durch meine bisherigen Untersuchungen über die Lichttransmission 
und Reflexion der Laubblätter (SEYBoLD 1932 a und b) sind wir zu einer 
wesentlich anderen Annahme über die Lichtenergiebilanz gekommen als 
bisher. Vornehmlich erwiesen sich die grünen Chloroplasten als stark 
lichtabsorbierende Körper, wodurch bei Bestrahlung eine erhebliche 
Temperaturzunahme des Blattes eintritt, wie wir unlängst zeigen kounten 
(SEYBOLD und BRAMBRING 1933). Daß der endotherme Transpirations- 
vorgang von der absorbierten Strahlung einen mehr oder weniger großen 
Teil der Energie verbraucht, ist in dieser Arbeit erneut auseinander- 
gesetzt worden. 

Ehe wir nun über den weiteren Fortgang unserer Untersuchungen 
berichten, sei im Interesse einer systematischen Weiterentwicklung 
unseres Problems zunächst auf zwei Arbeiten anderer Forscher hinge- 
wiesen, die in der Zwischenzeit erschienen sind. NUERNBERGK (1932), 
der seine Erfahrungen auf physiologisch-optischem Gebiet in einer wert- 
vollen Zusammenfassung der technischen Meßmethoden niedergelegt hat, 
kommt unter anderem auf die Transmission, Reflexion und Absorption 
des Lichtes bei Laubblättern zu sprechen und entwickelt auf Grund 
physikalischer Erscheinungen einige Probleme, die einer experimentellen 
Prüfung bedürfen. Da die Beantwortung einiger von NUERNBERGK aufge- 
worfener Fragen für die Klärung der Lichtenergiebilanz der Blätter von 
Bedeutung ist, sind diesbezügliche Versuche angestellt worden. Die 
andere Arbeit, von SCHANDERL und KAEMPFERT (1933) befaßt sich mit 
der Strahlungsdurchlässigkeit von Blättern und Blattgeweben. Stehen 
in dieser Arbeit vor allem ökologische Probleme im Vordergrund, so sind 
jedoch einige Versuchsresultate zu beachten, die von SCHANDERL und 
KAEMPFERT unberechtigterweise zu meinen Messungen in Gegensatz 
gebracht worden sind. Um keine Unklarheiten aufkommen zu lassen, 
wird im folgenden eine Richtigstellung erfolgen. 
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Den Hauptgegenstand der vorliegenden Untersuchung bildet jedoch 
die differentiale Messung des diffus transmittierten und reflektierten 
Lichtes (s. SEYBOLD 1932 b, S. 480). Diese Versuche sollten nicht nur 
die bisherigen Ergebnisse (1932 a und b) erhärten, sondern zugleich einige 
weitere Beitrige zur Kenntnis der optischen Eigenschaften der Laub- 
blatter liefern. 


B. Versuche über die Transmission diffuser Lichtstrahlung. 
NUERNBERGK erhebt in der genannten Arbeit (S. 885) für die Be- 
schreibung der optischen Verhältnisse eines Blattes unter anderem die 
Forderung: ,,Die Absorption muB für eer und diffuses Licht 


bestimmt werden‘, wo- 
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Abb. 1. Schematische esteiiung de Calliereffektes nach großer Bedeutung sind, 

braucht nicht lange er- 

ürtert zu werden, da unendlich viele Blatter (Schattenpflanzen) über- 

haupt nur diffuses Licht absorbieren können und selbst die ,,Sonnen- 

blatter“ an bewölkten Tagen mit solchem vorlieb nehmen müssen. Ehe 

die experimentelle Entscheidung nicht gefällt ist, wissen wir nicht, ob 

die Absorption im parallelen Licht mit der im diffusen gleichgesetzt 
werden darf. 

Der Calliereffekt, der bei dispersen Systemen (etwa einer photo- 
graphischen Platte mit schwarzer Körnerschichtung) auftritt, beruht 
bekanntlich darauf, daß eine Schicht mit mikroskopischer Körner- 
einlagerung paralleles Licht vollkommen absorbieren kann, während 
diffus auffallendes Licht durch mehrfache Reflexion zum Teil noch durch 
dasselbe System zu gehen vermag. Abb. 1 gibt nach WEIGERT (1927, 
S. 166) grobschematisch die Verhältnisse wieder’. Ob wir uns nun 
beim Laubblatt die ‚Körner‘ als Chloroplasten oder Protoplasmateile 
vorstellen wollen, sei dahingestellt. Jedenfalls ist die experimentelle 
Prüfung notwendig, da sich rechnerisch und mit geometrisch-optischen 
Konstruktionen des Strahlenverlaufes bei einem Blatt nichts ermitteln 

1 In der Darstellung ist die Lichtbrechung vernachlässigt, die Reflexion mehr 
oder weniger willkürlich eingezeichnet. 
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läßt. Wir stellten uns daher zur Aufgabe, das optische Verhalten der 
Laubblätter im diffus auffallenden Licht zu untersuchen. 

Sind die bisherigen energetischen Untersuchungen über die Trans- 
mission und Reflexion des Lichtes nur in parallel auffallendem Licht 
ausgeführt worden, so lag dies vor allem daran, daß die Lichtenergie 
des diffusen Lichtes im allgemeinen so gering ist, daß eine zuverlässige 
Messung nicht ausführbar war, zumal die Ermittlung des von den Blättern 
transmittierten und reflektierten Lichtes bei parallelem Strahleneinfall 
schon empfindliche Meßinstrumente erforderte. Thermosäulen sind zur 
Messung des diffus einfallenden Lichtes nur unter gewissen Kautelen zu 
gebrauchen!. Man hätte gemäß meiner früheren Methode (SEYBOLD 
1932 a, S. 202) vor das Blattstückchen, das in 
die Thermosäule eingeschoben wurde, eine Milch- 
glasscheibe bringen können, so daß das Licht 
diffus die Blattfläche trifft. Dazu wäre jedoch 
eine noch stärkere Lichtquelle notwendig ge- 
wesen, als sie mir zur Verfügung stand (s. 1932 b, 
8. 482). Die relativ kleine Auffangfläche der 
Thermosäulen erweist sich bei der Transmissions- 
bestimmung in diesem Fall als nachteilig, die 
Photozellen mit ihrer gréBeren Auffangfläche 
dagegen günstiger. Um den Warmeeffekt (s. 
SEYBOLD 1932 a, S. 203, Emissionseffekt; SEy- ° 
BOLD und BRAMBRING 1933, S.213f.) des bei der pb. 2. Sperrschichtphoto- 
Bestrahlung sich erwärmenden Blattes auszu- "elle (nes no 
schließen, ist es angezeigt, Photozellen zu ver- Verkleinert etwa */s. 
wenden, die gegen Infrarot unempfindlich sind 
und bei Temperaturänderung einen kleinen Temperaturkoeffizienten 
haben. Gewisse ,,Sperrschichtphotozellen“ (s. NUERNBERGK 1932, S.807), 
die in den folgenden Versuchen Verwendung fanden, erfüllen diese 
Bedingungen. Ich wählte das ,,Tungsram Lichtelement“, Type S 41, 
die in der Abb. 2 dargestellt ist. Die kreisférmige Zelle hat eine licht- 
auffangende Oberfläche von 4cm Durchmesser und liegt 3 mm hinter der 
Kante des Fassungsringes. Die Blätter, die zu Transmissionsmessungen 
dienen, können direkt vor die Zelle gelegt werden, ohne daß ein Teil 
des diffusen Transmissionslichtes verlorengeht. Dies konnte durch den 
folgenden Versuch bewiesen werden. 

Dem Lichtelement wurde eine schwarze Papierblende von 3 cm 
Durchmesser aufgesetzt, so daß die Randzone der Auffangfläche bei 
parallel auffallendem Licht nicht beleuchtet werden konnte. In Vergleichs- 
messungen mit und ohne Blende wurde die Lichttransmission von weißem 
Papier geprüft. Die Tabelle 1 enthält die Versuchsresultate. 


1 Daß die transmittierten und reflektierten Strahlen bei einem Laubblatt in 
jedem Fall diffus sind, ist bereits früher erörtert worden (s. S. 585 f.). 
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sich also in der oben angegebenen Weise 
Ohne Blende 206 Blende zur Ermittlung der Lichttransmission 
verwenden. Experimentiertt man mit 
= res kleineren Blättern, die keinen Durch- 
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Tabelle 1 aufgeführten Werte ist da- 
durch leicht ermôglicht, weil das Element einen der Belichtung 
proportionalen Galvanometerausschlag liefert, wovon wir uns in einer 
Eichaufnahme mit Graugläsern (1 mm dick) gleicher Lichtdurchlassigkeit 
(NG 5, Schott & Gen., Liste 4777) überzeugten. GemäB dem LAMBERT- 
Beerschen Absorptionsgesetz nimmt die Lichtdurchlässigkeit im geo- 
metrischen Verhältnis ab, wenn die Dickenzunahme der Gläser im 

arithmetischen Verhältnis erfolgt. Ta- 


Tabelle 2. Durchlässigkeit der u à: « 
Graugläser in Prosenten des belle 2 enthält die empirischen und theo- 


auffallenden Lichtes retischen Werte. 

(BG 12+BG 9+CuSO,). Da die Ubereinstimmung zwischen 

Anzahl Theo- empirischen und theoretischen Werten 
Empsener| retischer hinreichend gut ist, können wir die 














der 
ean bu Galvanometerausschläge des Lichtele- 
1 44 = menteneffektes proportional der einge- 
: ee ae strahlten Energie setzen. 
4 3.6 37 Ein Vorzug des Lichtelementes in 


Verbindung mit dem Mozz-Galvano- 
meter liegt darin, daB innerhalb von 2 Sek. die Einstellung erfolgt. 

Wie in meinen früheren Versuchen (1932 a und b) sind die Galvano- 
meterausschläge photographisch registriert worden (SEYBOLD 1929, 8.131). 
Dieser objektiven Meßmethode ist unbedingt der Vorzug zu geben. Es ist 
mir unerfindlich, weshalb SCHANDERL und KAEMPFERT den Photogrammen 
dieser Methode bei geringen Durchlässigkeiten der Blatter die ,,wiinschens- 
werte Genauigkeit‘ absprechen und ihrer subjektiven Ablesung eines 
Zeigergalvanometers den Vorzug geben wollen. Wir kommen nachher 
darauf zurück. 

Die Messungen der Lichttransmission führte ich mit meinen bisherigen 
Farbfilterkombinationen aus (SEYBOLD 1932 b, S. 48). Obwohl das Licht- 
element für Wärmestrahlen unempfindlich ist, filterte ich trotzdem mit 
CuSO,-Lésung (6% in 1 cm Schichtdicke) und dem Schott-Glas BG 9 
das Infrarot ab, um die Zelle nicht zu erwärmen. Die Tungsram-Zelle S 41 
liefert in allen Teilen des sichtbaren Spektrums ohne Hilfsspannung einen 
starken Photostrom, so daß die Galvanometerausschläge des einfallenden 
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Lichtes im ungiinstigsten Fall (Rg 2) noch etwa 10 cm betrugen. Bei 
den meisten Farbfilterkombinationen mußten Graugläser gur Ver- 
minderung der Lichtenergie dienen, außerdem konnte mit einem vor das 
Galvanometer vorgeschalteten Nebenschlußkasten (Ayrton-Kombination 
von Widerständen) die Empfindlichkeit des Galvanometers entsprechend 
herabgesetzt werden, so daß für die jeweils eingestrahlte Lichtenergie 
etwa derselbe Galvanometerausschlag erreicht werden konnte (s. Abb. 3). 
Die Aufnahmen der Lichteinstrahlung und -transmission sind in der 
bereits früher beschriebenen Weise (SEYBOLD 1932 a, S. 204) ausgeführt 
worden. Auf die Versuchsergebnisse kommen wir nachher zurück. 
Zunächst interessiert uns nur, daß wir jedenfalls auf 1 mm genau 
das Photodiagramm ausmessen können (die Abb.3 ist um etwa !/, 
verkleinert). Die Galvanometereinstellung erfolgt in 2 Sek., die einge- 
strahlte Lichtenergie zeigt geringe Schwankungen, was davon herrührt, 
daß die Lampe im städtischen Stromnetz brennt. Der Meßmethode mit 
dem Lichtelement ist bei den vorliegenden Messungen schon deshalb 
der Vorzug zu geben, weil sich zu dem Galvanometerausschlag der 
Lichttransmission nicht noch der eines ,,Wärmeeffektes‘ vom Blatt 
(s. oben) addiert. Wer also Lichttransmissionsmessungen ausführen will, 
nimmt dazu besser eine Photozelle anstatt eines Thermoelementes. Damit 
sei nun nicht allgemein den Photozellen gegenüber den Thermosäulen 
der Vorzug gegeben! Es kommt eben ganz darauf an, was man messen will. 

Die folgenden Untersuchungen sind nun nicht deshalb ausgeführt 
worden, um die bisherigen Resultate zu prüfen, sondern um in Erfahrung 
zu bringen, ob der ,,Calliereffekt“‘ bei Laubblättern von Bedeutung ist, 
d.h. ob die Lichttransmission eines und desselben Blattes im parallel 
auffallenden Licht von der des diffus auffallenden verschieden ist. Das 
Licht ließ sich mit Hilfe einer 2,5 mm dicken Milchglasscheibe diffus 
machen. Im diffusen roten Licht betrug der Galvanometerausschlag nur 
noch 12mm, im Violett 30 mm, trotzdem ließen sich noch die Aus- 
messungen hinreichend genau ausführen (vgl. Abb. 3). 

Die Tabelle 3 enthält die Versuchsresultate. Ein und dasselbe Blatt 
wurde in parallel und diffus auffallendem Licht auf die Lichttransmission 
geprüft. Wie früher (SeyBoLp 1932 b, S. 483) ordnete ich die ermittelten 
Werte der einzelnen Filterkombinationen jeweils der im Maximum vor- 
handenen Wellenlänge zu. 

Vergleichen wir ohne Berücksichtigung der absoluten Höhe der 
Zahlen die entsprechenden Werte untereinander, so sehen wir nur ganz 
geringe Abweichungen von maximal 2% (in bezug auf das einfallende 
Licht). In den meisten Fällen herrscht jedoch vollkommene Überein- 
stimmung, so daß wir sagen können, daß die Transmissionswerte gleich 
sind, einerlei ob das Licht parallel oder diffus auf die Blattfläche auftrifft. 
Der Calliereffekt tritt bei Systemen, wie sie die Blätter darstellen, 
nicht in Erscheinung. Transmissionszahlen, wie sie sich bei paralleler 
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Tabelle 3. 

Strahlen- Lichtwellen 

alt 336 116 | 436 1444 | 509 peu | 578 ups | 644 pe 
Phaseolus vulgaris. ...... Poitfus wa 0 10 1 5 
Tropaeolum majus....... Pitt - 0 13 16 20 14 
Sparmannia africana. . . . . . ey : 2 = > 17 
Ficus elastica, grünes Blattstück iffus, 0 03 2 26 z 
Ficus elastica, weißes Blattstück | "atts | 0.8 | 7 | 23 | 28 | 24 





Bestrahlung ergeben, können auch für diffuse Einstrahlung gelten. Blätter 
im diffusen Tageslicht verhalten sich also hinsichtlich der Transmission 
genau so wie im direkten Sonnenlicht. Wenn wir bedenken, daß die 
Epidermis das auffallende parallele Licht schon stark diffus macht, 
wie wir auf S.598 beweisen werden, so sind Unterschiede bei den 
angestellten Versuchen kaum zu erwarten. In dem Mesophyll werden 
jedenfalls alle nicht absorbierten Strahlen öfters reflektiert werden, so 
daß sich keine Transmissionsdifferenzen bei paralleler und diffuser Auf- 
strahlung ergeben können. Ob wir bei diffuser und paralleler Bestrahlung 
auch dieselbe Reflexion haben, soll nachher erörtert werden (s. S. 599)1. 

Wir wollen nun, da die Zahlen schon vorliegen, unsere früheren 
Werte, soweit dies möglich ist, mit denen der Tabelle 3 vergleichen. Die 
Abweichungen betragen nur einige Prozent des einfallenden Lichtes, in 
vielen Fällen herrscht Übereinstimmung. Wir können also unsere 
früheren Messungen mit der Thermosäule durch die vorliegenden mit 
dem Lichtelement ausgeführten bestätigen. Dies ist nicht ohne Be- 
deutung, da inzwischen, wie bereits erwähnt, eine Arbeit von SCHANDERL 
und KAEMPFERT (1933) erschien, die meine Messungen kritisiert, dabei 
aber im wesentlichen zu denselben Resultaten kommt. Dies aufzuzeigen 
soll nunmehr unternommen werden. 

SCHANDERL und KAEMPFERT bestimmten wie ich die Transmission 
mit einer Mortschen Thermosäule, die sie in ein Aktinometergehäuse 
hatten einbauen lassen. Gegenüber meiner Methode (1932 a, Thermo- 
säule) weist die Meßtechnik keine Fortschritte auf; der Abstand der 
untersuchten Blattstücke von der Auffangfläche der Thermosäule beträgt 
mindestens 2,5 mm, außerdem wurde nur mit einem Gelb- und mit 
einem Rotfilter gearbeitet. Die Transmissionswerte in dem Bereich 


1 Die von KnucHeL [Mitt. schweiz. Zentralstation für das forstl. Versuchswes. 
11, 1(1914)] in diffusem Tageslicht spektrophotometrisch ermittelten Transmissions- 
zahlen stimmen im wesentlichen mit unseren Zahlen überein. Die maximalen 
Durchlässigkeiten sind: 652 uu 12%, 589 uu 19%, 520 uu 25%, 472 uu 5%, 
440 uu 2%. 
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530—620 uu und 300—530 uu wurden durch Differenzbildungen der 
Gesamtstrahlung und der Farbfilter berechnet. Welche Fehler bei einer 
solchen Berechnung entstehen können, sei hier nicht erörtert. ScHAN- 
DERL und KAEMPFERT bringen unter anderem eine Gegenüberstellung 
ermittelter Werte aus verschiedenen Untersuchungen, wobei meine 
Ergebnisse an ganz unrichtiger Stelle eingereiht werden. So vergleichen 
sie zu Unrecht die von mir für die Filterkombination BG 9+CuSO, 
(weißes Licht ohne Infrarot) ermittelten Werte mit Messungen, bei denen 
das Infrarot nicht ausgeschlossen war. Außerdem stellen sie ihren für den 
Bereich 300—530 uu errechneten Werten meine mit der Filterkombination 
BG 9 + BG 12 + CuSO, (320—520 uu) gegenüber, ohne darauf zu 
achten, daB bei der von mir verwandten Filterkombination der optische 
Schwerpunkt bei 385—475 uu liegt, während bei ihren Berechnungen 
das Grün „prävalieren“ muß. Vergleichen wir die Werte von SCHAN- 
DERL und KAEMPFERT mit unseren Messungen der Filterkombination 
VG1+ BG9 + CuSO, (optischer Schwerpunkt bei 580—485 u), was viel 
richtiger ist, so sehen wir, daß unsere Werte mit denen meiner Kritiker 
in der Größenordnung gut übereinstimmen. Der von ihnen konstruierte 
Gegensatz besteht somit gar nicht. Die summarische Gegenüberstellung 
der Ergebnisse anderer Forscher, die SCHANDERL und KAEMPFERT machen, 
ist ebenfalls sehr willkürlich, wobei leider bereits von mir heraus- 
gearbeitete Unterschiede wieder verwischt werden. Da unsere oben 
mitgeteilten Befunde (s’S. 583) mit den früheren übereinstimmend sind, 
können die niedrigen Transmissionswerte in Blau und Violett als gesichert 
gelten. — Ein Blick auf Abb. 3 wird jedenfalls genügen, um ein Bild 
von der Brauchbarkeit der Galvanometerdiagramme zu bekommen! Die 
Messungen der Lichttransmission mit unserer Thermosäule waren wohl 
hinreichend genau. Wenn NUERNBERGK (1932, S. 890) den Meffehler 
bei thermoelektrischen Messungen auf einige Prozente schätzt, weil die 
Thermosäule nicht konstant durch das transmittierte Licht ausgeleuchtet 
wird, so können wir nunmehr aus den Messungen mit dem Photoelement 
entnehmen, daß dieser Meßfehler recht gering zu veranschlagen ist. 
NUERNBERGK weist mit Recht an derselben Stelle auf die Möglichkeit 
einer anderen Fehlerquelle meiner Methode hin, die eine wesentlich größere 
Rolle spielen könnte. Er nimmt mit Sicherheit an, ‚daß gewelkte und 
nicht mehr turgeszente Blätter viel weniger Ultrarot absorbieren als noch 
reichlich mit Wasser versehene Blätter‘‘, weil das Ultrarot vom Wasser 
stark absorbiert wird. Die kleinen Blattstiickchen, die bei meiner 
Methode (s. 1932 a, S.201) verwandt werden müssen, sind sicherlich 
während der etwa 1/,stiindigen Versuchsdauer (1932 a, S. 204) deturgeszent 
geworden. Welchen Einfluß das Welken auf die Lichtdurchlässigkeit 
hatte, läßt sich aus den mitgeteilten Werten (1932 a, S. 206) entnehmen. 
Im folgenden versuchte ich zu ermitteln, in welchem Maße die Licht- 
durchlässigkeit der ultraroten Strahlen vom Wassergehalt des Blattes 
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abhängt. Da das mir zur Verfügung stehende Lichtelement für Wärme- 
strahlen unempfindlich ist (s. S. 579) führte ich die Versuche wie früher 
mit der umgebauten Morschen Thermosäule aus. Angewandt wurden 
die Lichtfilter RG 7 und zum Vergleich der Durchlässigkeit sichtbaren 
Lichtes GG11+BG9+CuSO,. Die Blattstücke sind turgeszent und 
lufttrocken (nach 3 Tagen) untersucht worden. Die Versuchsergebnisse 
enthält die Tabelle 4. 


Tabelle 4. Lichtdurchlässigkeit in Prozenten des auffallenden Lichtes. 








Turges- | Trok- 

Filterkombination zentes | kenes 

Blatt Blatt 
Phaseolus vulgaris ...... RG7 32 34 
GG 11+ BG9 + CuSO, 12 17 
Eichhornia speciosa . . . . . . RG 7 16 16 
GG 11 + BG9 + CuSO, 15 17 
Sparmannia africana . . . . . RG 7 30 34 
GG 11 + BG9 + CuSO, 23 26 











Aus der Tabelle kônnen wir entnehmen, daB die Lichttransmission 
beim trockenen Blatt im Ultrarot im Maximum 5% (in bezug auf das 
auffallende Licht) grôBer ist als beim turgeszenten. Bei Verwendung 
des Gelbfilters finden wir Unterschiede von derselben GrôBenordnung. 
Ob NuERNBERGK größere Differenzen erwartete, können wir nicht sagen, 
jedenfalls hat der Wassergehalt des Blattes auf die Lichttransmission 
wenig Einfluß. Vom physikalisch -optischen Standpunkt aus mag dies 
überraschend erscheinen; wenn man aber bedenkt, wie optisch inho- 
mogen die Laubblätter sind, gibt wohl jedermann zu, daß man mit 
theoretischen Annahmen kaum richtige Diagnosen stellen kann. Ob die 
Reflexion deturgeszenter Blätter größer oder kleiner ist als die wasser- 
gesättigter, kann dahingestellt bleiben. Große Differenzen werden sich 
ebensowenig wie bei der Transmission ergeben. 

Mit den vorhergehenden Messungen haben wir unsere bisherigen 
Ergebnisse der Integrativmethoden überprüfen und bestätigen können. 
Die Lichttransmission ist im parallelen und diffusen Licht gleich, der 
sog. „‚Calliereffekt‘ ist bei Blättern ohne Bedeutung (s. S. 583). — Die 
geringe Transmission bei Blättern im kurzwelligen Teil des sichtbaren 
Spektrums können wir erneut mit einem Sperrschichtelement nachweisen, 
so daß SCHANDERL und KAEMPFERT (s. S. 584) ihre Eihwände nicht auf- 
rechterhalten können. 


C. Untersuchungen der Lichttransmission und -reflexion mit Hilfe 
von Differentialmethoden. 
In der vorhergehenden Mitteilung (SEYBoLD 1932 b, S. 480) wurden 
von mir die integralen und die differentialen Meßmethoden der Licht- 
transmission und -reflexion gekennzeichnet. Nachdem die Technik und 
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die Versuchsergebnisse der Integralmethoden mitgeteilt wurden (1932a 
und b), sollen nunmehr zwei Differentialmethoden besprochen werden, 
die uns weiteren Einblick in die optischen Verhältnisse der Laubblatter 
gewähren. 

Das diffus zerstreute, transmittierte und reflektierte Licht kann mit 
Hilfe der Differentialmethoden an einzelnen Punkten in dem das Blatt 
umgebenden Raum quantitativ erfaßt werden. Von vornherein müssen 
wir uns darüber im klaren sein, daß die Energie des durchgelassenen bzw. 
zurückgeworfenen Lichtes selbst bei starker Lichteinstrahlung an einzelnen 
Punkten in einem gewissen Abstand von der Blattfläche gering ist, so 
daß nur höchst empfindliche Meßmethoden erfolgreich angewandt werden 
können. 


1. Die photographisch-photometrische Methode. 


Da die Photographie eine höchstempfindliche Lichtmeßmethode ist, 
wurde zunächst versucht, diese für unsere Untersuchung auszuarbeiten. 





Abb. 4. Apparatur zur Photographie des von einem Blatt B reflektierten und trans- 
mittierten Lichtes. Der weiße Pfeil gibt das einfallende Lichtstrahlenbündel wieder. 
Weitere Erklärung im Text. 


Die Anwendung dieser hatte nicht nur erhebliche technische Schwierig- 
keiten, sondern erforderte auch physikalische Hilfsmittel, die mir nur 
vorübergehend zur Verfügung standen. Durch das große, dankenswerte 
Entgegenkommen von Herrn Prof. Dr. FöRSTERLInG und Herrn Privat- 
dozent Dr. Mauscu ließ sich die photographische Messung ausprobieren. 
Ohne die aktive Mitarbeit von Herrn Dr. MarscH hätte ich es nicht 
gewagt, dieses Verfahren anzuwenden. Ich möchte ihm auch an dieser 
Stelle nochmals danken. 

Von der Überlegung ausgehend, daß das diffus transmittierte und 
reflektierte Licht eines bestrahlten Blattes photographiert werden konnte, 
bauten wir die folgende Apparatur. Um einen ringförmigen Auflage- 
rahmen (R) (Abb.4) von 9,2 cm Durchmesser, der auf einer Metallscheibe 
aufmontiert war, ließen sich Kinofilmstreifen (3,5 cm breit) von 28,3 cm 
Länge legen. Mittels zweier Exzenterklemmen (K) (Abb. 4) wurde der 
Film stramm an den Rahmen gehalten. Im Mittelpunkt des Auflage- 
rahmens konnte an einer Zwischenwand das Blattstückchen (B) (etwa 
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2,5 x 1,5 cm) befestigt werden. Das Blatt wurde auf einer Fläche 10 x 1mm 
von einem parallelen Lichtstrahlenbiindel, das durch den Zwischenraum 
der Exzenterklemmen einfiel (Pfeil, Abb. 4), beleuchtet. Aus einem mit 
einem Prisma hergestellten Spektrum wurde das griine Licht (maximale 
Intensität bei etwa 540 uu) ausgeblendet. Alle Versuche wurden aus- 
nahmslos mit dieser Lichtqualität angestellt. Als Lichtquelle diente eine 
Autoscheinwerferlampe, die an eine Akkubatterie angeschlossen war. Um 
die Einwirkung vagabundierender Lichtstrahlen aufzuheben, ist die 
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Abb. 5. Filmstreifen F, und F, und die dazugehörigen Photodiagramme D, und D, des 
reflektierten (R) und des transmittierten Lichtes (7) einer weißen und grünen Blattfläche 
von Ficus elastica. Etwa '/, der natürlichen Größe. 


Apparatur mit einem lichtdicht schlieBenden Deckel überdeckt worden 
(Abb. 4, D), in dessen Rand ein Schlitz ($) von 20 x2 mm eingeschnitten 
war, durch den das Lichtstrahlenbiindel auf das Blatt einfallen konnte. 
Vor und nach jeder Belichtung konnte der Schlitz mit einem Schieberchen 
abgeblendet werden. Die so konstruierte Camera obscura ist innen 
geschwärzt worden, um sekundäre Reflexionen nach Möglichkeit auszu- 
schalten. Die Belichtungszeit der Filme betrug 90 Sek.; die Schwärzung 
mußte so erfolgen, daß nach Möglichkeit auf dem ganzen Film weder 
über- noch unterexponierte Stellen vorhanden waren. Durch eine stufen- 
weise Lichtschwächung durch Graugläser ließ sich eine Belichtungszeit 
bestimmen, die in erster Annäherung eine der Lichtintensität pro- 
portionale Schwärzung ergab. 
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Abb. 6c. Photodiagramm von Prunus laurocerasus. 8. Abb. 5. 


Auf die Entwicklung der Filme 
muBte groBe Sorgfalt verwendet 
werden, da die Filmschwärzung ein 
Maß für die Lichttransmission bzw. 
Reflexion des Blattes ergeben soll- 
te. In Standentwicklung wurden 
gleichzeitig die in einer Versuchs- 
reihe belichteten Filme (etwa 8) ent- 
wickelt, auf gleiche Ausfixierung 
ist ebenfalls geachtet worden. 

Die Ausphotometrierung der 
Filme erfolgte mit einem ZeiBschen 
lichtelektrischen Photometer. Der 
28,3 cm lange Film ließ sich nicht 
an einem Stiick ausmessen, sondern 
muBte in zwei Aufnahmen zerlegt 
werden. Abb. 5 gibt die Filme und 
ihre Photodiagramme von Ficus 
elastica (grüne und weiße Blatt- 
fläche) als Beispiel wieder. Die 
Abb. 6 enthält noch einige weitere 
Photodiagramme von Sagittaria 
montevidensis (submerses Blatt), 
Tropaeolum majus und Prunus 
laurocerasus, die aus einer Versuchs- 
reihe stammen. In der Mitte der 
Filme bzw. der Photodiagramme 
ist das transmittierte, rechts und 
links davon das reflektierte Licht 
zu sehen. 

Die Abb. 5 und 6 zeigen uns 
vor allem, daß das reflektierte und 
transmittierte Licht diffus zerstreut 
wird, und daß ein senkrecht zur 
Blattfläche einstrahlendes Licht- 
bündel eine maximale Reflexion 
und Transmission in der Richtung 
der Einfallstrahlen ergibt. In den 
Flanken des Blattes ist die Licht- 
zerstreuung ~ 0. Je nach der Dicke 
des Blattes verändert sich das Ver- 
hältnis R:T (Reflexion : Trans- 
mission). Durch eine planimetrische 
Integration der Flächen, die von 
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den Kurven und den Abszissen gebildet werden, läBt sich dieses Ver- 
hältnis angeben. Für Ficus elastica (weißes Blatt) ist R : T = 1,9 : 1, 
für das grüne Blatt R:T —4:1. Ein Vergleich dieser Werte mit den 
früher mitgeteilten (S—YBOLD 1932b, 8.492) ergibt für das weiße Blatt 
eine gute Übereinstimmung, für das grüne dagegen eine schlechte 
(vgl. S. 597). 

Für Sagittaria montevidensis (submerses Blatt) ist R : T = 1 : 4,2, für 
Tropaeolum majus 2 : 1, für Prunus laurocerasus ebenfalls 2:1. Das 
lackierte Blatt von Prunus reflektiert also in bezug auf die dazugehörigen 
Transmissionswerte nicht mehr als Tropaeolum. Ein direkter Vergleich 
der Kurven verschiedener Pflanzen ist bei der vorliegenden Methode 
nicht möglich. In erster Annäherung können wir in den meisten Fällen 
der Abb. 5 und 6 eine leidliche Übereinstimmung mit den früheren und 
den folgenden Befunden (s. S. 595f.) feststellen. Bemerkenswert erscheint 
hier jedenfalls die Tatsache, daß bei dem dünnen submersen Blatt von 
Sagittaria eine wesentlich größere Transmission als Reflexion vorliegt, 
im Gegensatz zu andern Blättern, die häufig in erster Annäherung ein 
Verhältnis R : T = 1 : 1 aufweisen. Aufnahmen von Sagittaria monte- 
vidensis (emerses Blatt), Phullanthus nivosus (grünes Blatt) und Oplis- 
menus Burmanni (vgl. dazu die früheren Werte 1932 b, S. 485 und 488) 
ergaben ein Verhältnis R:T ~ 1 : 1. 

Da die photographisch-photometrische Methode sehr umständlich 
ist und mir das Photometer nicht längere Zeit verfügbar war, konnte ich 
dank dem Entgegenkommen der Deutschen Notgemeinschaft der Wissen- 
schaften meine photoelektrische Methode ausbauen, die im folgenden 
beschrieben werden soll. Abgesehen davon ist der Meßfehler der photo- 
graphischen Methode ziemlich groß (s. NUERNBERGK 1932, S. 866) und 
die Auswertung der Photodiagramme mit gewissen Unsicherheiten be- 
haftet, so daß mir eine direkte Messung des transmittierten und reflek- 
tierten Lichtes zuverlässiger erschien als die indirekte, photographische 
Methode. 


2. Die photoelektrische Methode. 

a) Die Apparatur. 

Eine direkte, differentiale Messung des relativ schwachen Reflexions- 
bzw. Transmissionslichtes macht eine Verstärkung des von dem Licht 
ausgelösten Photo- bzw. Thermostromes notwendig. Ohne Verstärker- 
system ist die Messung nicht möglich, selbst wenn man mit der leistungs- 
fähigen Kombination Photoelement (s. S. 579) Mozz - Galvanometer 
arbeitet. Von den in der Physik gebräuchlichen Verstärkermethoden schien 
mir die Thermorelaisanordnung von MoLL und BURGER (1925) geeigneter 
als eine Verstärkerröhrenschaltung, da gelegentliche Störungen bei dieser 
Methode kaum zu vermeiden sind (s. z. B. LUNDEGARDH (1932, S. 46). 
Da nicht nur die folgenden Versuche, sondern auch noch andere Messungen 
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Abb. 7. Schematische Darstellung der Versuchsapparatur. Z Photoelektrisches System. W Wand 
des Versuchszimmers, L Lichtstrahlenbündel, FE Lichtelement, F geschwärztes Blech, B Blatt, 
D Drehscheibe, R Riemen, N Nebenschlußkasten. — II Verstärkersystem. G, Galvanometer, 
S dessen Spiegel, 7 Galvanometerröhre, M Magnet, P Grundplatte, K Klemmen, Z Schutz- 
zylinder, U Belichtungslampe, d Blende, L,, L. und LZ, Linsensysteme, M Schutzschirır, 
TR Thermorelais (nach dem Katalog von Kipp & Zonen). — III Registriersystem. 
G, Galvanometer, P Reflexionsprisma, A Registrierapparat. 
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mit dem Thermorelais ausgefiihrt wurden, soll die Beschreibung des 
Verstärkersystems hier kurz im Rahmen unserer Versuchsanordnung 
erfolgen. 

Die photoelektrische Methode zur differentialen Bestimmung des 
transmittierten und reflektierten Lichtes besteht aus drei Systemen. 
Das I. wollen wir das photoelektrische, das II. das Verstärker- und das 
III. das Registriersystem nennen. 

Das photoelektrische System baut sich folgendermaBen auf. Durch 
die Wand W (Abb. 7) des Dunkelzimmers, in dem die gesamte Apparatur 
untergebracht ist, fällt ein paralleles Lichtstrahlenbündel L, das die 
Blattfläche kreisférmig im Durchmesser von 1 cm beleuchtet. In den 
Strahlengang konnten die bisherigen Filterkombinationen (SEYBOLD 
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Abb. 8. PUS << a des photoelektrischen Systems = Ne hi 
der Abb. 7. F geschwärztes Blech mit Fenster, E Lichtelement, D Drehscheibe, R Riemen, 
U Unterlage. 

Abb. 9. Schematische Darstellung des Thermorelais nach MOLL und BURGER. 
8. Texterklärung. 
1932 a, b) eingeschaltet werden. Um das Photoelement vor unnötiger 
Erwärmung zu schützen, befand sich in dem Strahlengang noch eine 
Kupfersulfatküvette (6%; lem Schichtdicke). Über die Lichtquelle 
wurde bereits früher (1932 b, S. 482) berichtet. Um das transmittierte 
Licht von dem reflektierten zu sondern, ist das zu untersuchende Blatt B 
über ein 3x3 cm großes Fenster eines mit Ruß geschwärzten Bleches F 
auf die Rückseite aufgeklebt worden. Die Abb.7 und 8 werden die 
Versuchsanordnung des Photoelements anschaulich machen können. Um 
die Blechwand F wurde mit einem Radius von 23cm das Photo- 
element E (Abb. 7 und 8) geführt; das Element ist an einer Drehscheibe D 
befestigt worden. Der Riemen R führt zu einer Transmission, die von 
einem sog. Sajamotor (220 Volt Wechselstrom) angetrieben wurde. Eine 
Umdrehung des Photoelementes beanspruchte 5!/, Min. Der in dem 
Lichtelement entstehende Strom wurde dem Mozz-Galvanometer @, zu- 
geführt. In die Leitung ist ein Nebenschlußkasten N mit einer Ayrton- 
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Kombination von Widerständen eingeschaltet worden, um gegebenen- 
falls die Empfindlichkeit des Galvanometers @, herabsetzen zu können. 
Das Instrument G, ist dem II., dem Verstärkersystem zugeordnet. 

Das von Moti und BurcEr (1925) konstruierte Verstärkersystem 
setzt sich im Prinzip aus einem Spiegelgalvanometer @,, einer Be- 
leuchtungsvorrichtung U und einem sog. Thermorelais TR zusammen. 
Dieses ist folgendermaßen ausgeführt. Ein lu dicker Thermostreifen 
Konstantan-Manganin-Konstantan (Abb. 9, Manganin schraffiert) von 
etwa 0,5 mm Breite, der geschwärzt ist, befindet sich in einer evakuierten 
Glasröhre. Ein von der Lampe U (Abb.7) ausgehendes Lichtstrahlen- 
bündel fällt auf den Spiegel S des Galvanometers G, und wird von 
diesem auf das Thermoblech reflektiert. Fällt der Lichtstrahl genau 


R A R F 


weibes Blatt ‚grünes Blatt 


Abb. 10. Photodiagramm des reflektierten (R) und des transmittierten Lichtes (7) eines 
weißen und grünen Blattes von À lus Hippocastı 





mitten zwischen die Lôtstellen B und C (Abb. 9) des Thermobleches 
(Stellung a des Lichtstrahles), so erwärmen sich beide Létstellen gleich 
stark, wodurch in dem Thermostreifen keine elektromotorische Kraft 
entsteht. Dreht sich der Spiegel S (Abb.9) des Galvanometers G, 
(Stellung 6 des Lichtstrahles), so erwärmt sich die Lôtstelle C mehr als B. 
Dadurch entsteht ein Thermostrom, der zu dem Galvanometer G, abge- 
leitet wird. Die optischen und technischen Einrichtungen zur Erzeugung 
eines geeigneten Lichtstrahles und genauer Justierung miissen dem 
Katalog von Kipp & Zonen, Delft, entnommen werden. In der Legende 
der Abb. 7 sind noch einige Angaben vermerkt. 

Dem Spiegelgalvanometer G, des Registriersystems (III) wird der 
von dem Thermorelais erzeugte Strom zugefiihrt. Das Galvanometer G, 
hat eine Vertikalbelichtung mit Prisma (P). Der Ausschlag dieses Galvano- 
meters ist photographisch registriert worden (s. SEYBOLD 1929, 8S. 131). 
Während das Photoelement E des Systems I sich dreht, wird die 
Registriertrommel des Apparates A bewegt. Die Verteilung des trans- 
mittierten und reflektierten Lichtes wird direkt in einer Kurve aufge- 
nommen (s. Abb. 10). 
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Ehe an die Messungen herangegangen werden konnte, war es notwendig 
zu erfahren, ob die Ausschläge des Galvanometers @, proportional der 
auf das Lichtelement E auffallenden Lichtenergie sind, ob also der 
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ce Ben. 


Abb. 11. Photodiagramm der Lichttransmission durch Graugläser. Eichaufnahme. s. Text. 
Um :/, verkleinert. 


Thermostrom des Relais proportional der Spiegeldrehung des Galvano- 
meters @, ist. Zunächst prüfte ich den „proportionalen‘ Ausschlag der 
Galvanometer G, und G, außerhalb der Systemanordnung der Abb. 7. 
Nachdem beide Instrumente in Ver- 

Tabelle 5. Durchlassigkeitder bindung mit dem Lichtelement einen 
Graugläser in Prozenten des der Belichtung proportionalen Ausschlag 
warner PORT) ergaben (s. S. 580), wurde das gesamte 
= System der Abb. 7 derselben Prüfung 





‘ir Empirisoher er unterworfen. Zur Lichtschwächung dien- 
ser 


West ten Graugläser bekannter Absorption. 
Die Abb. 11 gibt das Prüfungsdiagramm 











: 2 21,16 wieder; die Auswertung und die theo- 
3 ra re retischen Werte (s. S. 580) enthält Ta- 
+ , ; 


belle 5. Die Galvanometerausschläge 
nehmen in geometrischer Reihe mit der 
zunehmenden Zahl der Graugläser ab, woraus sich ergibt, daB der 
Thermostrom des Relais proportional dem photoelektrischen Effekt ist, 
der selbst proportional ist der Lichteinstrahlung (s. Tabelle 2, S. 580). 
Die Kurven des transmittierten und reflektierten Lichtes bedürfen also 


keiner Korrektionen. 
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Um sich ein Bild von der Reflexion des schwarzen Bleches F (Abb. 7 
und 8) machen zu können, wurde eine Aufnahme ohne Blatt vorge- 


nommen. Der einfallende 
Lichtstrahl (L, Abb.7) fiel 
somit durch das Fenster 
des Bleches. Die Abb. 12 
gibt das Resultat wieder. 
Die Reflexionandem Blech 
ist so gering, daB sie un- 
bedenklich vernachlässigt 
werden kann, sie liegt 
jedenfalls innerhalb der 
allgemeinen Fehlergrenze. 
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Abb. 12. Photodiagramm des an dem Blech der Abb. 8 
reflektierten Lichtes (R). T Lichttransmission. Um 


!/, verkleinert. 


b) Versuche. 

Die folgenden Versuche sollten dazu dienen, die differentiale Ver- 
teilung des von einer Blattfläche diffus reflektierten und transmittierten 
Lichtes zu ermitteln. Die Integration der Flächen, die von den Kurven 
der differentialen Lichtverteilung und der Abszisse gebildet werden, 








Abb. 13. Lichtreflexion (R) und Transmission (7) eines weißen (w) und grünen (g) Blattes 
von Pelargonium zonale. 


ermöglicht außerdem eine Überprüfung des Verhältnisses der Reflexion: 
Transmission. Da die eingestrahlte Lichtenergie bei den Versuchen nicht 
immer die gleiche war, lassen sich die bei verschiedenen Pflanzen 
gewonnenen Werte nicht untereinander vergleichen. In den folgenden 
Versuchen wurde die Filterkombination VG 1 + BG9-+ CuSO, verwandt. 
In den Abb. 13—17 sind jeweils die vergleichbaren Diagramme zusammen 
gezeichnet worden. 

Betrachten wir zunächst die beiden Diagramme der Abb. 10. Das 
linke gibt die Reflexion und Transmission eines farblosen Blattes von 
Aesculus Hippocastanum, das rechte die entsprechenden Lichtverteilungen 
eines grünen Kastanienblattes wieder. Die Blätter wurden kurz nach der 
Entfaltung Anfang Mai untersucht. Die Diagramme ergeben, daß die 
Transmission bei dem chlorophyllfreien und bei dem grünen Blatt größer 
ist als die Reflexion, und daß die differentiale Verteilung bei der Reflexion 
nicht gleich der bei der Transmission ist. Reflexion und Transmission 
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sind, wie auf S. 589 erwahnt, in der Achse der einfallenden Lichtstrahlen 
am stärksten, in den Flanken des senkrecht belichteten Blattes I 0. 
Eine mathematische Auswertung der Kurven soll hier nicht erfolgen, 
auf die physiologische Bedeutung der Lichtzerstreuung kommen wir 
S. 600 zu sprechen. 


Um nun das gegenseitige Verhältnis von R:T festzulegen, bestimmte 
ich mit der auf S.581 angegebenen Methode die Lichttransmission in 
Prozenten des auffallenden Lichtes. Für T (weißes Blatt) ergab sich 43%, 
für T (grünes Blatt) 14%. Die Integration der ,,Kurvenflichen“ mittels 
eines Planimeters ergibt für die weiße Blattfläche ein Verhältnis R:T = 
1:1,3, für die grüne R:T =1:2. Legen wir den empirischen Trans- 
missionswert 43% bzw. 14% zugrunde, so ergibt sich für das weiße 
Blatt eine Reflexion von 33%, für das grüne eine von 7%. Vergleichen 
wir diese Werte mit unseren früheren Befunden (SeyBoLD 1932 b, S. 489, 
maximale Wellenlänge 509 zu), so sehen wir, daß bei dem grünen Blatt 
zwischen unseren früheren Bestimmungen und den vorliegenden keine 
großen Differenzen bestehen (T = 16%, R — 9%). Bei dem pigment- 
losen Blatt sind die Unterschiede größer. Bestimmten wir früher die 
Reflexion mit 45%, so ist sie bei unsrer vorliegenden Messung nur 33%, 
also um 12% (bezogen auf das einfallende Licht) geringer; die Trans- 
mission ist hingegen um 5% größer (43 : 38%). Die Abweichung läßt 
sich damit erklären, daß die früheren Untersuchungen im August 1932 
mit älteren Blättern, die vorliegenden Messungen hingegen mit jungen 
Blättern im Mai ausgeführt worden sind. Die jungen Blätter erscheinen 
schon dem bloßen Auge transparenter und bei auffallendem Licht 
„weniger weiß‘ als die älteren, so daß die ermittelten Differenzen nicht 
wunderzunehmen brauchen. 


Messungen über die differentiale Verteilung des Transmissions- und 
Reflexionslichtes von pigmentlosen und grünen Blättern wurden noch 
mit Pelargonium zonale (Madame Seleroy) und Ficus elastica ausgeführt. 
Die Abb. 13 und 14 enthalten die ermittelten, umgezeichneten Diagramme. 
Die mit dem Lichtelement (s. S. 581) bestimmte Lichttransmission von 
Pelargonium weiß ist 31% des auffallenden Lichtes, von Pelargonium 
grün 10%. Das Verhältnis R:T bei Pelargonium weiß ist 1:1,2, woraus 
sich für die Reflexion des weißen Blattes 26%, für das grüne Blatt aus 
den entsprechenden Zahlen eine solche von 9% ergibt. In beiden Fällen 
stimmen die ermittelten Transmissionswerte mit den früheren überein, 
die Abweichungen der Reflexionswerte sind hingegen groß (weiß 26: 45% , 
grün 9 :15%). Die Unterschiede können nur am Blattmaterial liegen, 
nicht an der Methode, da die Messungen an Ficus mit den bereits mitge- 
teilten gut übereinstimmend sind (vgl. 1932 b, S. 492). 


Die Kurven der Abb.14 geben die Lichtverteilung von Ficus elastica 
wieder. Die empirischen Transmissionswerte sind 25% (weißes Blatt) 
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und 2% (grün). Für das weiBe Blatt ergibt sich aus dem Verhältnis 
R:T (Abb. 14) für R = 40%, für das grüne Blatt R = 12% (vgl. 
8. 591). 

Aus den früheren Messungen (1932 a und b) hatte sich ergeben, daB 
wir im allgemeinen bei einem griinen Laubblatt die Reflexion in erster 
Annäherung gleich der Transmission setzen kénnen. Dieses Verhalten 
zeigt wiederum Pelargonium, ebenso die folgenden Messungen, die mit 
Tropaeolum majus und Prunus laurocerasus ausgefiihrt wurden. Bei 











Abb. 14. Lichtreflexion (R) und Transmission (7) eines weißen (w) und grünen (g) Blattes 
von Ficus elastica. 


Tropaeolum ergab die direkte Transmissionsbestimmung mit dem Licht- 
element (s. 8.581) 12%; gemäß Abb. 15 erhalten wir somit für die 
Reflexion des Tropaeolum-Blattes 10%. Bei dem ,,lackierten“ Blatt 
von Prunus laurocerasus bestimmen wir die Lichttransmission mit 9%, 
woraus sich aus dem Diagramm der Abb. 15 eine Reflexion von 10% 








Abb. 15. Lichtreflexion (R) und Transmission (7') eines Blattes von Tropaeolum majus (Tr) 
und Prunus laurocerasus (P). 


ergibt. Das reflektierte Licht verteilt sich bei Prunus anders als bei 
Tropaeolum. Was die absolute GrôBe der Lichtreflexion anlangt, 
besteht zwischen der matten und der lackierten Blattoberflache kein 
Unterschied. Mit diesem Versuchsergebnis sollen ,,strahlungsphysi- 
kalische‘‘ Spekulationen nicht kritisiert werden, ebensowenig wie der 
nächste Versuch beweisen oder widerlegen soll, daB die Haarfilze 
auf Blattunterseiten im Dienste der Assimilation, Transpiration usw. 
stehen oder nicht. Ergibt sich aus Abb. 16, daß der Haarfilz eines 
Blattes von T'ussilago Farfara (invers orientiert) eine Lichtreflexion von 
28% hat (Lichttransmission des Blattes normal und invers orientiert 6%), 
so muß man bedenken, daß von dem durch das ganze Mesophyll hindurch- 
gehenden Licht 28% in dieses zurückreflektiert werden. Durch ein Blatt 
ohne Haarfilz (abgeschabt) transmittieren 12%. Werden davon 28% 
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reflektiert, so gewinnt das Mesophyll weitere etwa 3,5%. Selbst wenn 
der Filz 75% reflektierte, wäre der erhöhte Energiegewinn recht klein 
(9%)! Eine quantitative Messung vernichtet auch hier wieder einmal 
ein schönes Ideengebäude !. 

Da bei unseren Untersuchungen die Analyse der Lichtenergiebilanz 
im Vordergrund steht, können wir auf weitere Messungen an speziellen 
Systemen hier verzichten. Für die auf S.578f. erörterte Frage, ob ein 
Blatt in diffus auffallendem Licht eine andere Absorption als im parallel 
auffallenden hat, ist es noch wichtig zu erfahren, in welchem Maße das 
Licht durch die Epidermis diffus zerstreut wird, wenn das Licht parallel 
die Epidermis trifft. Der Versuch ließ sich am besten mit dem ab- 
gezogenen Zwiebelhäutchen (s. 1932, S. 501) ausführen. Die Abb. 17 


R T 








Abb. 16. Lichtreflexion /R) und Transmission (7) eines Blattes von T'ussilago farfara 
(i invers, n normal zum einfallenden Licht orientiert). 


enthalt das Versuchsresultat. Die gestrichelte Kurve (1) gibt die Reflexion 
und die Transmission eines Zwiebelhäutchens wieder. Durch das etwa 
50u dicke Zellgewebe wird das transmittierte Licht ziemlich diffus 
zerstreut, was aus einem Vergleich der Lichtdurchlassigkeit einer Cello- 
phanhaut deutlich wird (Abb. 17 C'; die Kurve ist in einem andern 
Maßstab wie die beiden andern eingezeichnet). Legt man drei Zwiebel- 
häutchen aufeinander, so wird die Zerstreuung noch stärker (ausgezogene 
Kurve 3). Man wird also nicht fehlgehen, wenn man ganz allgemein 
annimmt, daß die Epidermis das parallel einstrahlende Licht diffus 
zerstreut in das Mesophyll einstrahlen läßt. 


1 Was SCHANDERL und KAEMPFERT (1933, S. 741) mit den Sätzen: „Will man 
lediglich den Transpirationswiderstand eines Haarbelages an einem Blatt be- 
stimmen, so müßte man völlig im Dunkeln experimentieren. Arbeitet man dagegen 
im Licht, vor allem im direkten Sonnenlicht, so addiert man sozusagen den Effekt 
des Strahlungswiderstandes zum Transpirationswiderstand und gelangt zu viel 
zu hohen Werten des Transpirationswiderstandes“ ausdrücken wollen, ist mir 
völlig unklar. Was ein Strahl iderstand ist, erfahren wir nicht, wie außerdem 
eine Addition von zwei heterogenen Größen erfolgen soll, wird nicht angegeben. 
Die Behauptung, daß man den Transpirationswiderstand nur im Dunkeln richtig 
bestimmen könne, ist unrichtig, da wir mit einer richtigen Messung der Blatt- 
temperatur den „gültigen maximalen Dampfdruck, den wir zur Bestimmung des 
Tr iderstandes brauchen, angeben können, gleichgültig ob die Pflanze 
belichtet oder verdunkelt ist. 
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Eine differentiale Bestimmung des transmittierten und reflektierten 
Lichtes einer grünen Blattfläche bei diffus auffallender Strahlung ließ 
sich leider aus verschiedenen technischen Gründen nicht ausführen. Um 
die auf S. 578f. behandelte und eben gestreifte Frage, wie sich die Licht- 
energiebilanz der Blätter im diffusen Licht gestaltet, weiter zu klären, 
wurden noch relative Messungen des reflektierten Lichtes ausgeführt. 
Das Lichtelement (s. S. 579, Abb. 2) wurde im Abstand von 10 cm mit 
abwärts gerichteter Auffangfläche gegen die zur Untersuchung gelangen- 
den, reflektierenden Flächen (30x30 cm) orientiert, die horizontal auf 
den Tisch gelegt wurden. Das diffuse Tageslicht in einem nach Norden 
gelegenen Zimmer diente als Lichtquelle. Das Lichtelement ist mit 
einem Zeigergalvanometer verbunden worden. Bei der maximalen 
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Abb. 17. Lichtreflexion (R) und Transmission (7) von einem (1) und drei hintereinander 
gelegten Zwiebelhäutchen (3) und einer Cellophanhaut (C). 


Reflexion von weißem MgO ergab das Zeigerinstrument einen Ausschlag 
von etwa 200 Skalenteilen. Die Laubblätter sind bei den folgenden 
Messungen zu einem lückenlosen Mosaik zusammengefügt worden, so 
daß in allen Fällen gleich große (30x30 cm), reflektierende Flächen 
zustande kamen. Die Tabelle 6 enthält die Mittelwerte mehrerer 
Messungen, die eine Abweichung von 5% aufwiesen. Die Reflexion der 
weißen MgO-Fläche ist = 100 gesetzt worden (s. WEIGERT 1927, S. 172). 


Tabelle 6. Reflexion in diffusem weißem Licht, bezogen auf MgO. 


Mogaatiumanyd.,..s.. 3° +. ctiéretdie nee de 100% 
Asculus Hippocastanum 

weiße Blattfläche . . . . . . . . . . . . % 

grime. Dites . wo st 4 à + + +. « 10% 
Pelargonium zonale 

Pe 38% 

I ie os + + + à 16% 
D à à à à + + jy 2.5.0 14% 
Polygonatum sachalinense . . . . . . . . . . 14% 
Acer pseudoplatanus . . . . . . . . . . . . 11% 
nn ce RRO le à 4% 


Planta Bd. 20. 39a 
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Wenn sich auch diese Werte mit den früher und im vorhergehenden 
ermittelten (1932 b) nur bedingt vergleichen lassen, so stimmen sie doch 
der Größenordnung nach mit ihnen überein. Wir werden daher sagen 
dürfen, daß auch hinsichtlich der Reflexion in diffusem Licht sich 
dieselben Werte ergeben, wie im parallel auffallenden. Sind Ab- 
weichungen vorhanden, so sind sie jedenfalls recht gering und können 
vernachlässigt werden. Bei der Transmission haben wir mit einwandfreier 
Methode keine Unterschiede zwischen parallel und diffus auffallendem 
Licht finden können (s. 8. 583). Die Lichtabsorption eines Blattes ist 
demnach im parallelen und diffusen Licht dieselbe. Die differentiale 
Verteilung des transmittierten und reflektierten Lichtes bei diffus auf- 
strahlendem Licht wird übrigens im wesentlichen mit den ermittelten 
Befunden bei paralleler Einstrahlung übereinstimmend sein. 


D. Sehlu8bemerkungen. 


Die Differentialmethoden zur Messung des transmittierten und reflek- 
tierten Lichtes dienen in erster Linie dazu, AufschluB über die Verteilung 
der Reflexions-(R) und Transmissionsstrahlung (T) zu geben. In zweiter 
Linie kénnen diese Methoden zur Ermittlung des Verhältnisses Reflexion : 
Transmission (R:T) ausgewertet werden. Mit einer Albedo bekannter 
Reflexion oder mit einer direkten Bestimmung der Lichttransmission 
des Versuchsblattes lassen sich die prozentualen Anteile der Reflexion 
und Transmission vom eingestrahlten Licht angeben. Die letztgenannte 
Methode haben wir angewandt. Eine direkte Messung des transmittierten 
und reflektierten Lichtes mittels einer Integralmethode ist dann einer 
differentialen vorzuziehen, wenn man die Lichtabsorption ermitteln will 
(s. SeyBoLD 1932 a und b). Das verwandte Sperrschichtphotoelement 
(s. S. 579) ist in vielen Fällen zur Messung der Transmission und Reflexion 
zu empfehlen; auch für Freilandmessungen wird das Element in Ver- 
bindung mit einem Zeigergalvanometer wertvolle Dienste leisten können. 

Soweit die Versuchsergebnisse dieser Arbeit unsere früheren Angaben 
bestätigen, können wir auf die Ausführungen von 1932 verweisen. 
Allgemeine Schlußfolgerungen aus den Differentialmethoden lassen sich 
nicht ziehen. Die charakteristische Verteilung der Lichtreflexion- und 
-transmission in Beziehung zur Blattstellung und Lichtlage der Blätter 
zu bringen, scheint mir heute noch wenig aussichtsreich, vor allem in 
Anbetracht der geringen Intensitäten, die im allgemeinen das durch- 
gelassene und zurückgestrahlte Licht bei einem Blatt hat. Wenn es 
nunmehr gelungen ist, die Verteilung der Reflexion und Transmission 
aufzuzeigen, so ist damit erst die Analyse des ,,Lichtfeldes‘‘ eines Blattes, 
einer Pflanze oder eines Pflanzenbestandes eingeleitet. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Innsbruck.) 


ZUR KLARUNG VON KRUMMUNGEN, DIE OHNE VORHER- 
GEGANGENE REIZUNG AUF DEM KLINOSTATEN AUFTRETEN. 


NACH UNTERSUCHUNGEN MIT MEHRTAGIG KLINOSTATIERTEN 
KOTYLEDONEN VON PHOENIX DACTYLIFERA. 


Von 
FRIEDRICH KAUFHOLD. 


Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 12. Juni 1933.) 


Wenn man ungereizte Keimwurzeln längere Zeit horizontal auf dem 
Klinostaten rotieren läßt, so wird man fast stets ziemlich starke Krüm- 
mungen beobachten, die ein uneinheitliches und regelloses Bild bieten. 
Diese Tatsache dürfte allen denen, die entsprechende Versuche angestellt 
haben, aus eigener Erfahrung bekannt sein und wohl auch oft als unlieb- 
same und die eigentlichen Versuchsergebnisse in recht unangenehmer 
Weise störende Erscheinung vermerkt worden sein. In der Literatur 
findet man auch des öfteren Bemerkungen hierüber. Was die Ursachen 
dieser Erscheinung anlangt, so scheinen sich alle Untersucher darüber 
einig, daß sie in unbekannten inneren Vorgängen zu suchen seien. Dies ist 
jedoch lediglich eine Vermutung, die, wenn auch vieles für sie spricht, 
experimentell doch durchaus nicht hinreichend gestützt ist. 

In der weiter zurückliegenden Literatur findet sich eine Mitteilung 
von SPERLICH (1912) über an ungereiztem Material während der Rotation 
auf dem Klinostaten entstandene eigenartige Krümmungen. SPERLICH 
beobachtete, daß an den Kotyledonen von Phoenix dactylifera, sobald sie 
längere Zeit klinostatiert werden, teilweise gleichsinnig drehende Krüm- 
mungen auftreten, etwa in der Form von engen Spiralen oder Kork- 
ziehern. SPERLICH vermutete seinerzeit, daß diese Krümmungen auto- 
nomer Natur seien. Da jedoch, besonders nach den Ergebnissen 
ZIMMERMANNs (1927) noch andere Möglichkeiten in Betracht kamen, so 
war es von Interesse, die Frage zu klären, ob derartige Krümmungen 
wirklich autonom seien oder auf welche Faktoren sonst etwa ihre 
Entstehung zurückzuführen sei. Gleichzeitig erschienen eingehendere 
Untersuchungen an Phoenix auch geeignet, auf ähnliche Krümmungs- 
erscheinungen an anderen Objekten ein Licht zu werfen. 
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Einer Anregung von Herrn Prof. Dr. A. SPERLICH folgend, führte ich 
zur Klärung der angedeuteten Fragen Untersuchungen an Kotyledonen 
von Phoenix dactylifera durch, über deren Ergebnisse im folgenden 
berichtet wird. 

Methodisches. 

Als Versuchsobjekt diente in der Hauptsache der Kotyledo von Phoenix dactyli- 
fera. Bei der Mehrzahl der Versuche wurden die Kerne von Datteln verwendet, 
die als „„Preßdatteln‘“ im Handel sind. Um ein einigermaßen gleichmäßiges Material 





von möglichst einheitlicher Herkunft zu erhalten, wurden immer größere Mengen 
auf einmal angeschafft. Da die ,,PreBdatteln“ jedoch nur in gewissen Monaten 
(etwa November bis März) auf den Markt kommen, wurden für einige Versuche 
auch noch Kerne von Datteln verwendet, die in Schächtelchen verpackt in den 
Sorten nebeneinander benützt wurden, konnten keine Unter- 
schiede in der Reaktionsweise festgestellt werden. Doch be- 
steht ein auffallender morphologischer Unterschied zwischen 
den Kernen der ‚‚Preßdatteln‘ und denen der ,,Schachtel- 
datteln“, den ich immer wieder fand, und den ich nicht 
unerwähnt lassen möchte, zumal da ich in der Literatur 
vergeblich nach einem entsprechenden Hinweis gesucht habe. 
Ich gebe daher in Abb. 1 auch die beiden Kernformen in 
dattel“, rechts (B) der einer ,,Schachteldattel“. Im folgen- Abb. i 
den möchte ich jene der Kürze halber als Rasse „A“, diese Erklärung im Text. 
als Rasse ,,B“ bezeichnen. Nach meinen Erfahrungen mit 
den beiden Sorten eignet sich Rasse ‚A‘ wesentlich besser zum Experimentieren 
als „B“. Rasse ‚A‘ zeichnet sich gegenüber ,,B“ durch ein etwas höheres 
Keimprozent aus (durchschnittlich etwa 95% ,,A“ gegenüber 80% ,,B“). Ferner läßt 
sich Rasse ,,A“ aus morphologischen Gründen besser auf die zur Befestigung 
dienenden Nadeln aufstecken und — nicht zuletzt — ist sie auch bei der An- 
Die Kerne wurden, nachdem sie vollständig vom Fruchtfleisch befreit worden 
waren, 10 Tage lang in Leitungswasser angequollen. Das betreffende Gefäß erhielt 
in einem Thermostaten eine gleichmäßige Temperatur von 27°C. Das zum Anquellen 
dienende Wasser wurde alle 2 Tage durch frisches ersetzt, um die Ansiedlung 
von Schimmelpilzen, Bakterien usw. zu verhindern. Nach dem 10tägigen Anquellen 
wurden die Kerne in PETRI-Schalen zur Keimung gebracht. Als Unterlage diente 
eine Schicht von steriler, feuchter Watte, auf welche die Kerne mit abwärts orien- 
tiertem Keimpol aufgelegt wurden. Nach weiteren 2 Tagen zeigten meist schon 
Am nächsten Tage war in der Regel die Mehrzahl gekeimt!. Zu den Versuchen 
wurden 2—3 mm lange, gerade wachsende Kotyledonen ausgesucht. Sollten längere 
Kotyledonen zur Untersuchung kommen, so wurden die Kerne nach dem Anquellen 
nicht in Perri-Schalen, sondern in größeren Töpfen auf lockerem, feuchten Sägemehl 
zur Keimung gebracht. 
Zu den Klinostatenversuchen wurde ein Prerrerscher Klinostat benützt. 
Ich war mir bewußt, daß ein derartiger Uhrwerksklinostat mit Windfangregulator 
nicht allen Ansprüchen an genaueste Gleichmäßigkeit der einzelnen Umdrehungen 


Handel kommen. In Versuchsreihen, bei welchen beide 

natürlicher Größe wieder: links (A) der Kern einer ,,PreB- v 
schaffung wesentlich billiger als ,,B“. 

einige Kerne auf der Unterseite die hervorbrechende weiße Spitze des Kotyledons. 
genügen kann. Infolge der wirtschaftlichen Notlage war es jedoch nicht möglich, 


1 Die Zeitangaben über die Keimdauer gelten für die Sommermonate. In den 
Wintermonaten dauerte die Keimung trotz sonst gleicher Verhältnisse um einige 
Tage länger. 

Planta Bd. 20. 39b 
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einen einwandfrei arbeitenden Klinostaten anzuschaffen. Es wurden daher eigene 
Versuche, über die weiter unten noch eingehend berichtet werden wird, angestellt, 
die die Empfindlichkeit des Phoeniz-Kotyledons fiir ungleichmäßigen Klinostaten- 
gang zu prüfen hatten. Diese Versuche zeigten, daB der Kotyledo von Phoenix ganz 
erstaunlich empfindlich fiir derartige UnregelmaBigkeiten ist. Es war daher stets 
allergrößter Wert auf genaueste Zentrierung und Horizontalstellung der Achse zu 
legen. Bei entsprechender Sorgfalt und Mühe in dieser Hinsicht ist es nach meinen 
Erfahrungen durchaus môglich, die Versuchsobjekte auch auf dem Uhrwerksklino- 
staten praktisch geniigend gleichmaBig rotieren zu lassen. Da der Kotyledo von 
Phoenix, wie schon erwähnt, sehr stark auf Ungleichmäßigkeiten reagiert, so 
kann man schon aus dem Gesamtbild der gleichzeitig rotierenden Kotyledonen 
erkennen, ob das Ergebnis als einwandfrei zu betrachten ist. Diese Beurteilung 
wird bei parallel zur horizontalen Achse orientierten Versuchsobjekten noch sehr 
erleichtert, wenn man sie zur Hälfte in entgegengeseizter Richtung anordnet. 
Dadurch ergibt sich der Vorteil, daß der Drehungssinn der Achse für die eine 
Hälfte der Versuchsobjekte entgegengesetzt zu dem der andern wird. Da sich 
zwei in entgegengesetzter Richtung wachsende Kotyledonen wie Bild und Spiegel- 
bild einander gegenüberstehen, so ist es klar, daß auch die Krümmungen, die 
sie auf denselben Reiz hin ausführen, sich spiegelbildlich zueinander verhalten 
müssen. Diese Anordnung erleichtert die Beantwortung der Frage, ob die sich 
während der Rotation einstellenden Krümmungen Reizkrümmungen oder auto- 
nome Erscheinungen sind, wesentlich. 

Zur Befestigung der Kerne auf der Achse dienten paraffinierte Holzscheiben, 
durch die rostfreie Stecknadeln in zweckentsprechender Anordnung gesteckt waren. 
Die Kerne lassen sich leicht und sicher auf je zwei Nadeln feststecken, wenn man die 
Nadeln in die Einkerbung der Kerne einstechen läßt. Dabei ist es nicht nötig, den 
Kern zu durchbohren, es genügt vielmehr schon ein schwaches Andrücken an die 
Nadeln, um eine sichere Befestigung zu erreichen. Die Kerne wurden in dieser Weise 
unter möglichster Vermeidung irgendwelcher Vorerregung auf den bereits rotierenden 
Scheiben befestigt. Diese Operation dauert für jeden Kern nur etwa 2—3 Sek., sodaß 
eine unerwünschte Induktion mit Sicherheit vermieden wird. Danach wurde über die 
Achse mit den Scheiben eine entsprechend große Glasflasche ohne Boden geschoben, 
die einerseits durch eine paraffinierte Holzscheibe, andererseits durch einen Kork- 
stopfen verschlossen wurde. Durch sowohl im Korken als auch in der Holzscheibe 
angebrachte Öffnungen konnte das zur Erzielung der nötigen Luftfeuchtigkeit 
dienende Wasser eingeführt und ferner auch von Zeit zu Zeit frische Luft (mittels 
Gummiball) eingeblasen werden. Eine direkte Wasserzufuhr ist auch dadurch 
möglich, daß man zwischen den Stecknadeln feuchte Watte anbringt. Doch ist 
diese Maßnahme im allgemeinen nicht nötig, da das Kondenswasser und der Wasser- 
dampf zur Wasserversorgung ausreichen (vgl. darüber K. Mäsperrau 1932, S. 479). 
Ich möchte sogar davon abraten, feuchte Watte anzuwenden, da der bei der Rotation 
ständig wechselnde Wassergehalt der Watte den Schwerpunkt des rotierenden 
Systems verschieben und — zumindestens bei einem Przerrerschen Klinostaten — 
die Gleichmäßigkeit der einzelnen Umdrehungen stören kann. 

Im Verlauf der Untersuchung wurden noch Avena sativa und Lepidium sativum 
verwendet. Für die Aufzucht dieser Objekte benutzte ich im wesentlichen die 
Methoden nach Lange (1929) bzw. ZIMMERMANN (1927). Die Klinostatenversuche 
wurden im Dunkelzimmer bei 24°C (+ 1°) durchgeführt. Die Versuchsergebnisse 
wurden im Lichtbild festgehalten. 


Vorversuche zur allgemeinen Orientierung über das Verhalten 

des Versuchsobjektes. 
Da Phoenix ein bisher recht unbekanntes Versuchsobjekt war, wurden 
zunächst einige Vorversuche gemacht, die über die normalen Wachstums- 
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erscheinungen des Phoenix-Kotyledons orientieren sollten. Der Kotyledo 
von Phoenix dactylifera zeigt keinerlei Reaktion auf Lichtreize, ist also 
phototropisch vollkommen indifferent. Dagegen reagiert er ziemlich 
stark hydrotropisch, worauf man besonders bei solchen Klinostaten- 
versuchen, bei denen den Kernen durch feuchte Watte Wasser zu- 
geführt wird, Rücksicht zu nehmen hat. 

Es wurde das Wachstum verschiedener Versuchsreihen teils im dampf- 
gesättigten Raunf, teils in Töpfen mit feuchtem Sägemehl beobachtet. 
Um den Wachstumsverlauf kontrollieren zu können, wurden die Kotyle- 
donen mit Tuschemarken versehen. Es ergab sich, daß der Kotyledo von 
Phoenix dactylifera in bezug auf sein Wachstum eine weitgehende Überein- 
stimmung mit den Hauptwurzeln zeigt. Auch der Verlauf dergeotropischen 
Krümmung bietet das gleiche Bild. Die Vorversuche bestätigten jeden- 
falls die schon durch Schürze (1910) bekanntgewordenen Tatsachen. 
(Weitere Einzelheiten teilt J.v. Sachs 1862, 8.241—249, der erstmalig die 
Keimungsgeschichte der Dattelschrieb, mit.) Hervorzuheben ist besonders 
die auffallende Kürze der Wachstumszone, die immer nur ganz wenige 
Millimeter umfaßt, eine Tatsache, auf die auch ScHüTtze hinweist. Die 
Wachstumsgeschwindigkeit ist außerordentlich gering. Sie beträgt 
durchschnittlich ungefähr 0,01 mm pro Stunde bei 24°C. Der Kotyledo 
braucht also, um 2cm lang zu werden, etwa 8 Tage. Bei der Keimung 
kommt nur ein verhältnismäßig geringer Prozentsatz von Kotyledonen 
in vollkommen senkrechter Richtung aus dem Kern hervor. Zumeist 
bildet der hervortretende Kotyledo einen mehr oder weniger spitzen 
Winkel mit der Senkrechten. Irgendwelche Bevorzugung einer bestimmten 
Seite bei dieser Abweichung, die durch dorsiventrales Verhalten des Koty- 
ledons hätte bedingt sein können, war an den rund 2500 zur Verwendung 
gelangten Kotyledonen nicht festzustellen. Da morphologisch am Kotyledo 
eine seitliche „Naht‘‘ vorgebildet ist, die später beim Aufreißen den 
Weg für den Sproß freigeben soll, so könnte man daraus auch auf eine 
physiologische Dorsiventralität schließen ; doch verhielt sich der Phoeniz- 
Kotyledo in allen Versuchen wie ein rein radiäres Organ. Die erwähnte 
Abweichung von der Senkrechten hat normalerweise eine entsprechende 
geotropische Krümmung zur Folge, die den Kotyledo in die senkrechte 
Lage bringt. In einigen Ausnahmefällen kam es vor, daß diese geotropische 
Krümmung über ihr Ziel hinausging und eine Gegenkrümmung auslöste. 
Auch diese Krümmung ging zu weit, so daß wiederum eine Gegenkrüm- 
mung erfolgte und so fort. Der Kotyledo zeigte dann eine geschlängelte 
Form, die dauernd bestehen blieb und durch Autotropismus nicht aus- 
geglichen wurde. Ganz allgemein konnte niemals eine nennenswerte 
Abflachung geschweige denn ein vollständiges Zurückgehen einer Krüm- 
mung beobachtet werden. Der Grund für diese Tatsache dürfte in der 
Kürze der Streckungszone des Phoenix-Kotyledons zu suchen sein. Die 
kurze Streckungszone rückt verhältnismäßig schnell weiter, und so 
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dürfte die nachträgliche Veränderung einer Kriimmung deshalb unter- 
bleiben, weil in der Kriimmungszone inzwischen das Wachstum zum Still- 
stand gekommen ist. 

Zwischen Kotyledonen, die in feuchtem Sägemehl aufgezogen wurden, 
und anderen, die im dampfgesättigten Raum gewachsen waren, zeigten 
sich erhebliche Unterschiede. Bei gleicher Temperatur war das Wachstum 
im Sägemehl bedeutend schneller. Zudem wuchsen die im Sägemehl 
gezogenen Kotyledonen trotz des Widerstandes, den das Sägemehl 
bietet, fast ausnahmslos sehr geradlinig und senkrecht, während die im 
dampfgesättigten Raum wachsenden Kotyledonen eine verhältnismäßig 
starke Neigung zu Nutationen und auch zu weniger ebenmäßigen Wuchs- 
formen zeigten!. Diese letzte Tatsache, die ,,Kurvipetalitat‘‘ der frei 
in feuchter Luft wachsenden Kotyledonen, möchte ich aus den Er- 
gebnissen der Vorversuche ganz besonders hervorheben, ebenso das so 
gut wie vollständige Fehlen von krümmungsausgleichenden autotropischen 
Vorgängen. Diese beiden Tatsachen sind später bei der Analyse der 
Versuchsergebnisse besonders zu berücksichtigen. 


Untersuchungen über die Klinostatenwirkung. 
1. Wirkung der lang andauernden Rotation. 

Alle Klinostatenversuche wurden mit normalem, ungereiztem Material 
ausgeführt. Zunächst wurde das Verhalten von parallel zur Achse 
orientierten Kotyledonen untersucht. Die 2—3 mm langen Kotyledonen 
wurden in der geschilderten Weise nacheinander auf der rotierenden Achse 
befestigt und mehrere Tage hindurch klinostatiert. An fast sämtlichen 
Kotyledonen traten während der Rotation stärkere Krümmungen auf, 
die in bezug auf Richtung und Intensität sehr unterschiedlich waren 
und daher vorerst ein recht unregelmäßiges und unbestimmtes Bild boten. 

Die beobachteten Krümmungen lassen sich nach ihrer Form in zwei 
Gruppen einteilen: 

1. in Krümmungen von regelmäßigerer Form mit stets in sich einheit- 
lichem Krümmungssinn, zu denen ich besonders die schon von SPERLICH 
(1912) bei entsprechenden Versuchen beobachteten spiraligen Krüm- 
mungen rechne, von deren Form Abb.2 eine Vorstellung vermitteln soll; 

2. in Krümmungen von unregelmäßiger Form: die Kotyledonen sind 
meist mehrmals nach verschiedenen Seiten hin gekrümmt. 

Diese beiden Gruppen von Krümmungen traten in den verschiedenen 
Versuchen oft in recht wechselndem Mengenverhältnis auf. Ich gehe 
zunächst etwas näher auf die Eigentümlichkeiten der Krümmungen 
der ersten Art, auf die Spiralkrümmungen, ein. 


1 Vgl. ZIMMERMANN (1927, S. 632): ,, Die Kressewurzeln haben — wie wohl die 
meisten Hauptwurzeln — die Tendenz, in feuchter Luft + plagiotrop zu werden.‘ 
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In Tabelle 1 sind zwei Versuchsreihen zusammengefaßt, in denen 
besonders viele solcher Spiralkrümmungen aufgetreten waren. Bei diesen 
Versuchen fiel auf, daß der Krümmungssinn der Spiralkrümmungen eine 
deutliche Beziehung zu dem Drehungssinn der Achse zeigte. Dies kam 
infolge der schon erwähnten besonderen Anord- 
nung der Kotyledonen (zur Hälfte in entgegen- 
gesetzter Richtung), wodurch der Drehungssinn 
der Achse für die eine Hälfte der Versuchsobjekte 
entgegengesetzt zu dem der andern wird, schon 
beim ersten dieser Versuche sehr klar zum Aus- 
druck. Es traten entsprechend der Anordnung 
schon in einem einzelnen Versuch teils Spiral- 
kriimmungen mit ,,Linksgewinde“ und teils solche 
mit ,,Rechtsgewinde“ auf. Aus Tabelle 1 ist die 
Art der Abhängigkeit des Krümmungssinnes der 
Spiralkrümmungen von dem Drehungssinn der 
Achse deutlich ersichtlich. Da er letzterem ent- 
gegengesetzt ist, besteht zwischen ihm und dem 





Drehungssinn der Achse dieselbe Beziehung, die acini Text. 


uns schon von den ,,Rotationskriimmungen“, die 

ZIMMERMANN (1927) an Lepidium-Wurzeln beobachtete, her bekannt ist. 
Diese Analogie macht für die Spiralkriimmungen eine ähnliche Ent- 
stehungsweise wahrscheinlich. Jedenfalls scheint mir festzustehen, daB 
die erwähnte Beziehung zum Drehungssinn der Achse nicht mit einer 


Tabelle 1. Gleichférmige Rotation parallel zur horizontalen Klino- 
statenachse. 67 Kotyledonen der Rasse „A“, 56 der Rasse „B“. 
Rotationsdauer: 8 Tage. 











Anzahl In % 
Gerade geblieben sind . : = + + . + + + oe + + +0 5 + 
TE. : - : de + : + + NE NN 116 96 
Kriimmungen im Sinn der Achsendrehung . . . . . . . - 13 11 
Krümmungen gegen den Sinn der Achsendrehung . . . . - 87 72 
Krümmungen unbestimmter Richtung . . . . . . . . . . 16 13 








autonomen Entstehungsweise in Einklang zu bringen ist, und daB also 
die spiraligen Krümmungen als induzierte Kriimmungen anzusehen sind. 

Es erhebt sich nun die Frage, ob auch die Kriimmungen der zweiten 
obengenannten Gruppe, die ,,unregelmaBigen“ Kriimmungen, gewisse 
GesetzmäBigkeiten erkennen lassen, aus denen man Schlüsse auf ihre 
Entstehungsweise ziehen kénnte, und ob sie in ihrer Intensität und im 
Prozentsatz ihres Auftretens Abhängigkeiten von äuBeren Bedingungen 
zeigen. Solche Gesetzmäßigkeiten waren an diesen zunächst so unregel- 
mäßig aussehenden Krümmungen auch in der Tat festzustellen. 
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Im Verlauf der weiteren Untersuchungen, besonders bei Versuchen 
mit sehr langer Rotationsdauer (bis zu 16 Tagen), ergab sich die Tatsache, 
daB die Kotyledonen das Bestreben hatten, sich aus der horizontalen 
Lage weg in irgendeine vertikale Lage zu kriimmen. Es wurde also eine 
allgemeine Tendenz, sich zur vertikalen Rotationsebene hin zu kriimmen, 
beobachtet. Dabei wurde keine Seite bevorzugt; die Kriimmungen 
erfolgten diffus nach allen Seiten, was für die Gleichmäßigkeit des 
Klinostatenganges spricht. War aber die vertikale Lage einmal erreicht, 
so wurden alle neuerlichen Kriimmungen nur noch innerhalb der vertikalen 
Rotationsebene ausgeführt. Krümmungen zur Horizontalen zurück 
wurden nicht beobachtet. Ein entsprechendes Verhalten war danach 
auch von solchen Kotyledonen zu erwarten, die schon von vornherein 
vertikal zur Achse orientiert wurden. In den im folgenden beschriebenen 
Versuchen, bei denen die Kotyledonen zur näheren Untersuchung des 
geotonischen Einflusses der Längskraft vertikal zur Achse rotierten, 
war auch tatsächlich zu beobachten, daß bei dieser Anordnung alle 
Krümmungen nur in der vertikalen Rotationsebene ausgeführt werden. 


2. Untersuchungen über geotonische Einflüsse. 

a) Mit vertikal zur Achse rotierenden Kotyledonen. 

Da sich bei den Versuchen mit parallel zur Achse angeordneten 
Kotyledonen eine Beziehung zwischen dem Krümmungssinn der spiraligen 
Krümmungen und dem Drehungssinn der Achse herausgestellt hatte, und 
zwar in der Weise, daß die Krümmungen in der dem Drehungssinn der 
Achse entgegengesetzten Richtung erfolgten, so mußte hier, da nur die von 
ZIMMERMANN (1927) an Lepidium sativum beobachteten und beschriebenen 
„Rotationskrümmungen“ dieselbe Beziehung zwischen Krümmungssinn 
und Drehungssinn der Achse aufweisen, zunächst an ein Zustandekommen 
der Phoenix-Krümmungen auf gleicher Grundlage gedacht werden. 
ZIMMERMANN erklärt die Krümmungen der Lepidium-Wurzeln bekanntlich 
so, daß die inverse Vertikallage den während der Rotation in der voran- 
gegangenen Horizontallage empfangenen Reiz geotonisch verstärkt, 
während die normale Vertikallage abschwächend wirkt. Da die Spiral- 
krümmungen von Phoenix ebenfalls eine Deutung in diesem Sinne 
zulassen, so war es angezeigt, durch besondere Versuche nach dieser 
Richtung hin eine Entscheidung in der Frage, ob die an Phoenix beob- 
achteten Krümmungen als „Rotationskrümmungen“ im ZIMMERMANN- 
schen Sinne aufzufassen seien, herbeizuführen. Es wurden daher die im 
folgenden beschriebenen Versuche mit vertikal zur horizontalen Achse 
angeordneten Kotyledonen ausgeführt. Die Kotyledonen wurden dabei, 
wie es auch ZIMMERMANN mit seinen Objekten getan hat, nach vier ver- 
schiedenen Richtungen hin angeordnet, nämlich so, daß die Kotyledonen 
1. auf die Klinostatenachse zu wuchsen; 2. von der Klinostatenachse 
weg wuchsen; 3. tangential zu dem Rotationskreis, den sie beschreiben, 
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wuchsen, und zwar in Richtung der Drehung; und 4., wie bei 3., jedoch 


gegen die Richtung der Drehung. 


Die aus zwei verschiedenen Versuchen mit je 64 Kotyledonen zu- 


sammengefaBten Zahlen ergaben fol- 
gendes Bild: 45% Kriimmungen im 
Sinn von „Rotationskrümmungen“, 
42% Krümmungen negativ, 13% 
Kriimmungen unbestimmter Art. Wie 
man aus diesen Prozentzahlen erkennt, 
ergibt sich kein eindeutiger Befund 
in bezug auf die Richtung der Krüm- 
mungen. Vereinzelt traten auch bei 
diesen Versuchen spiralige Krüm- 
mungen auf (Abb. 3), wiederum aus- 
nahmslos gegen den Drehungssinn der 
Achse gerichtet. Ein Vergleich von 
Abb.3 mit Abb.2 zeigt den durch 
die andere Anordnung der Kerne 
an der Achse bedingten Unterschied 





Abb. 3. Erklärung im Text. 


in der Ausbildung der ,,Spiralen“ in bezug auf den Kern. Sie werden 
ohne Rücksicht auf die Ausgangslage nur in der Vertikalebene gebildet. 


Auffallend war bei diesen Ver- 
suchen, daß auch die nichtspiraligen 
Krümmungen ausschließlich inner- 
halb der vertikalen Rotationsebene 
ausgeführt wurden. Abb.4 bietet 
ein besonders anschauliches Beispiel 
hierfür. Der Kotyledo hat hier ins- 
gesamt acht verschiedene Krüm- 
mungen ausgeführt. Wie man er- 
kennen kann, liegen alle diese Krüm- 
- mungen in der vertikalen Rotations- 
ebene, die hier der Bildebene ent- 
spricht. Die anderen Kotyledonen 
aus diesen Versuchen waren ähnlich, 
wenn auch nicht immer so ,,regel- 
mäßig‘ und vielfach gekrümmt wie 
der eben besprochene. 

Eine einwandfreie Beurteilung 
der Frage, ob diese verschiedenen 





Abb. 4. Erklärung im Text. (Die Pfeile 
bezeichnen die Anordnung des Kotyledons 
zur Achse und deren Drehungssinn.) 


Krümmungen durch die Wirkung oder Mitwirkung geotonischer Reiz- 
effekte entstünden, war leider nicht möglich. Von den wenigen spiraligen 
Krümmungen abgesehen war nur an vereinzelten Kutyledonen ein 
einheitlicher und eindeutiger Krümmungssinn zu beobachten. Wenn 
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auch so über die eigentiiche Kernfrage dieser Versuche keine Klärung 
erzielt werden konnte, so ergab sich doch dafiir eine andere, bereits 
erwähnte wichtige Tatsache, nämlich, daB die vertikal zur Achse 
rotierenden Kotyledonen, wie sie sich auch immer krümmen mögen, 
stets in der vertikalen Rotationsebene verharren. Danach dürfte es wohl 
kaum mehr zweifelhaft sein, daß die beobachteten Krümmungen nicht 
als autonome zu betrachten sind, sondern daß sie vielmehr auf Grund 
irgendwelcher während der Rotation induzierter Schwerkraftreize ent- 
stehen. 


b) Versuche nach eigener Methode. 

Da sich bei den eben besprochenen Versuchen über die Frage, ob beim 
Entstehen der Krümmungen die geotonische Wirkung der längsangreifen- 
den Schwerkraft beteiligt sei, keine Klarheit ergeben hatte, so wurden 
noch weitere Versuche nach dieser Richtung hin nach folgender 
Methode gemacht: 


Die parallel zueinander angeordneten Versuchsobjekte werden eine gewisse Zeit 
lang gleichförmig klinostatiert, und zwar vertikal zur horizontalen Achse. Es ist 
dabei wichtig, daß die Rotation aus der normalen Vertikallage heraus beginnt. 
Nach Ablauf der Rotationszeit, die so gewählt wird, daß noch keine ,,Rotations- 
krümmungen“ auftreten, wird der Klinostat angehalten, wenn sich die Objekte 
gerade wieder in der normalen Vertikallage befinden. Sie werden nun sofort an- 
schließend möglichst schnell in die genaue inverse Vertikallage weitergedreht, 
worin sie bis zum Auftreten der Krümmungen verbleiben !. In der inversen Vertikal- 
lage werden die Versuchsobjekte das Bestreben zeigen, sich zur Normallage zu 
krümmen. Normalerweise wird dies auf dem jeweils kürzesten Wege geschehen. 
Sind jedoch vorher bei der Rotation die Versuchsobjekte irgendwie einseitig induziert 
worden, so ist zu erwarten, daß sich diese Induktion dadurch äußert, daß bei den 
Krümmungen zur Normallage die Seite bevorzugt wird, die der Richtung der Induk- 
tion entspricht. 

Um die praktische Auswirkung dieser Methode an einem bekannten Versuchs- 
objekt zu erproben, führte ich Versuche mit Keimwurzeln von Lepidium sativum 
aus, einem Objekt, das durch ZIMMERMANN (1927) wohl das beststudierte in bezug 
auf die geotonische Wirkung der Längskraft geworden ist. Aus der Tabelle 2 
sind die genaueren Einzelheiten und Zahlen aus diesen Kontrollversuchen ersichtlich. 
Da der Drehungssinn der Achse linksherum, also dem Uhrzeiger entgegengesetzt, 
war, so waren als positive Krümmungen alle die zu werten, die nach Inversstellen 
nach rechts hin erfolgten. Wie man aus der Tabelle 2 entnehmen kann, bilden 
diese weitaus die Mehrzahl. Es ergibt sich also nach dieser Methode ein den ZIMMER- 
MANNschen Versuchen durchaus entsprechendes Ergebnis. Der Vorteil, den diese 
Methode gegenüber der gewöhnlichen Rotationsmethode hat, ist der, daß man bei 
verkürzter Versuchsdauer sehr starke Krümmungen erhält. Das Versuchsergebnis 
ist sehr deutlich und läßt sich leicht und sicher beurteilen. Ich möchte noch er- 
wähnen, daß geringe Abweichungen von der genauen Inverslage (bis zu + 3° bei 


1 Dies hat selbstverständlich unter Vermeidung irgendwelcher Reizung (durch 
Zentrifugalkraft, Erschütterungen usw.) zu geschehen. Diese Operationen werden 
wesentlich dadurch erleichtert, daß man sich vorher entsprechende Markierungen 
anbringt. Sehr zu empfehlen ist das Hinterkleben der Perri-Schalen mit Millimeter- 
Pauspapier, das auch eine gute Kontrolle der Wurzeln in der Durchsicht gestattet. 
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Lepidium) noch keinen nennenswerten EinfluB auf das Versuchsergebnis ausiiben. 
Auf weitere Einzelheiten und Anwendungsmöglichkeiten dieser Methode sei hier, 
da sie über den Rahmen dieser Arbeit hinausgehen würden, nicht eingegangen. 

Die Untersuchungen, die nach dieser Methode mit Phoenix-Kotyle- 
donen ausgeführt wurden, verliefen ebenfalls ergebnislos. Die Kotyledonen 





Tabelle2. Gleichförmige Rotation von Lepidium-Wurzeln vertikal zur 
horizontalen Achse. Anschließend Inversstellung. 














Protokoll-Nr. 44 45 46 Summe 
Anzahl der Krümmungen nach rechts { ea = = = Pr 95 
Anzahl der Krümmungen nach links | Zn Sida} Le ha 
eee a ere + + ail 21% 2 2 2 6 














Dunkelzimmer. Temperatur 24° C. Rotationsdauer: 1/, Stunde. Umdrehungs- 
geschwindigkeit: 2 Min. 20 Sek. Drehungssinn: nach links (entgegen dem Uhr- 
zeigers). Kontrolle 11/, Stunden nach Beginn. 


führten, nachdem sie bis zu 6 Stunden lang klinostatiert und anschlieBend 
invers gestellt worden waren, stets die Kriimmungen nach den verschie- 
densten Seiten hin aus, zeigten also ein Verhalten, als ob sie vorher 
überhaupt nicht klinostatiert worden wären. 

Wenn auch die Versuche mit vertikal zur Achse rotierenden Kotyle- 
donen, sowie die Versuche nach der eben geschilderten Methode keine 
deutliche geotonische Wirkung der Längskraft an unserem Versuchsobjekt 
erkennen lieBen, so ist doch ihr negativer Ausfall noch keineswegs als 
Beweis für das Gegenteil, für das absolute Fehlen einer solchen Wirkung, 
anzusehen. Vielleicht kénnen hier einmal künftige Untersuchungen mit 
verfeinerten Methoden mehr Klarheit bringen. 


3. Einfluß der Rotationsgeschwindigkeit. 

Erscheint es schon durch die bisher geschilderten Versuche sicher- 
gestellt, daß an den Krümmungen klinostatierter Phoenix-Kotyledonen 
Schwerkraftreize mitwirken, so wird dies durch die folgenden beschriebenen 
Versuche mit verschiedenen Rotationsgeschwindigkeiten noch bestärkt. 
Es sollte hierbei festgestellt werden, ob die Rotationsgeschwindigkeit 
irgendyrelchen Einfluß auf die Krümmungstendenz des Phoeniz-Kotyle- 
dons ausübt. Aus Tabelle 3 ist das Ergebnis dieser Versuche ersichtlich. 
Man erkennt eine starke Abhängigkeit des Prozentsatzes der auftretenden 
Krümmungen von der Rotationsgeschwindigkeit. In der graphischen 
Darstellung (Abb. 5), kommt diese Abhängigkeit anschaulich zum Aus- 
druck. Man beachte besonders die Kurve der starken Krümmungen! 
Während bei 26'/, Min. Umdrehungsgeschwindigkeit nur 8% starke 
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Krümmungen auftreten, steigt deren Prozentzahl ganz beträchtlich mit 
größerer Rotationsgeschwindigkeit. Ein leichtes Ansteigen ist auch wieder 


Tabelle 3. Gleichförmige Rotation par- 
allel zur horizontalen Klinostaten- 


achse. Dunkelzimmer. 


Temperatur: 


24° + 1°C. Dauer der Rotation: 10 Tage. 
a) Eine Umdrehung in 41/, Stunden. 






































T Anzahl| In % 
Normales gerades Wachstum 22 25 
leichte . 41 46 

Krümmungen ? starke . .. 23 26 
spiralige . . 2 2 

b) Eine Umdrehung in 261/, Min. 

Anzahl; In % 

Normales gerades Wachstum 34 38 
leichte 45 50 

Krümmange | starke 7 8 
spiralige 3 3 

c) Eine Umdrehung in 2 Min. 20 Sek. 

Anzahl| In % 

Normales gerades Wachstum 1 1 
leichte 25 29 

Krümmungen ! starke . 45 52 
spiralige 15 18 

d) Eine Umdrehung in 1 Min. 5 Sek. 

Anzahl| In % 

Normales gerades Wachstum 4 6 
leichte 14 20 

Kriimmungen } starke . . 42 62 

spiralige 8 12 








bei der auBerordentlich lang- 
samen Geschwindigkeit von 
41/, Stunden pro Umdrehung 
zu verzeichnen. Dies diirfte 
darauf zurückzuführen sein, 
daB hier die Zeit, in der je- 
weils ein Rotationsquadrant 
durchlaufen wird, die Präsen- 
tationszeit übersteigt. Nach 
CzaPEK (1898, S. 188) darf 
dies nicht der Fall sein, 
wenn Reizkriimmungen ver- 
mieden werden sollen. Eben- 
so wird der Prozentsatz 
der spiraligen Kriimmungen 
größer bei zunehmender Ro- 
tationsgeschwindigkeit. Das 
entsprechende umgekehrte 
Bild zeigen die Kurven der 
gerade gebliebenen und der 
nur leicht gekrümmten Koty- 
ledonen. 

Die Beobachtung, daß der 
Prozentsatz der Krümmun- 
gen sich mit der Rotations- 
geschwindigkeit verändert, 
ist auch von Tatts (1932) 
an den Keimwurzeln von 
Lupinus albus gemacht wor- 
den, als er, um sich von dem 
gleichmäßigen Gange seines 
Klinostaten zu überzeugen, 
einige Versuche mit verschie- 
denen Rotationsgeschwindig- 


keiten ausführte. Da Tatts diese Beobachtung nur nebenbei erwähnt 
und keine Zahlen angibt, so ist hier leider ein eingehender Vergleich nicht 
möglich. Jedenfalls aber geht aus seiner Darstellung das ähnliche Verhalten 
der Lupinus-Wurzeln klar hervor, und die prinzipielle Übereinstimmung 
der von Tats und mir an so verschiedenen Versuchsobjekten wie Lupinus- 
Wurzel und Phoenix-Kotyledo gewonnenen Ergebnisse läßt vermuten, 
daß diese Ergebnisse auch für andere Objekte ähnlichen Charakters 


Geltung besitzen. 
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Das Ergebnis dieser Versuche beweist, daß die Wahl der Rotations- 
geschwindigkeit nicht gleichgültig ist, wenn man ein Versuchsobjekt 
längere Zeit hindurch klino- 
statieren will. Um in sol- #7 
chen Fällen unerwünschte q 
undunkontrollierbareKrim * fl BE 1 Con / 
mungen möglichst zu ver- >,” 
meiden, dürfte es sich sehr I" 
empfehlen, zunächst durch 
einige Probeversuche mit 
dem betreffenden Ver- 


a! / 
E 
hsobjekt diejeni Sa = N 
suc je ejenige Ro- 22 
tationsgeschwindigkeit fest- I N\ 























zustellen, bei der unter “| ~ 

den gegebenen Verhält- Pt sprralige Arämmngen V4 

nissen ein Minimum an #75 æ AE ln 
derartigen Kriimmungen Untohgsgesowinhgler —> Sth Sek. 

auftritt. Abb. 5. Erklärung im Text. 


Untersuchungen über den Einflu8 etwaiger Versuchsfehler. 
1. Fehler durch Vorerregung während der Befestigung der Versuchsobjekte. 

Um über den EinfluB der geringen Vorerregung, die während der 
Befestigung der Kotyledonen an der Achse verursacht wird, ein Bild 
zu gewinnen, wurde folgender Kontrollversuch ausgeführt: 

50 Kotyledonen von 2—3 mm Länge wurden nacheinander parallel 
zur horizontalen Achse befestigt. Im Gegensatz zu den sonstigen Ver- 
suchen begann die Rotation erst, nachdem das Befestigen der Kotyledonen 
und die übrigen Vorbereitungen beendigt waren. Die vom Befestigen bis 
zum Beginn der Rotation verstreichende Zeit wurde für jeden einzelnen 
Kotyledo mittels Stoppuhr festgestellt und notiert. Diese Zeiten bewegten 
sich zwischen 2 und 17 Min. Nach 3tägiger Rotation wurde der Versuch 
abgebrochen. Für die Bewertung der positiven Krümmungen wurde 
ein der Reizrichtung entsprechender Kreissektor von 120° angenommen, 
so daß auch solche Krümmungen noch mitberücksichtigt wurden, die 
um + 60° von der ursprünglichen Reizrichtung abwichen. Von den 
Kotyledonen, die eine Vorerregung von 10—17 Min. erhalten hatten, 
führten aus: positive Krümmungen 9, negative Krümmungen 17. Da 
das Verhältnis 9 : 17 annähernd wie 1 : 2 ist, welches dem Verhältnis 
der für die Bewertung angenommenen Sektoren von 120 bzw. 240° 
entspricht, so kann gesagt werden, daß sich eine Vorerregung bis zu 
17 Min. bei der nachfolgenden Klinostatierung nicht bemerkbar macht. 
Dies gilt zunächst nur für Kotyledonen, die noch nicht länger sind als 
2-3 mm. Die Präsentationszeit solcher Kotyledonen wird offenbar durch 
eine 17 Min.-Reizung noch nicht erreicht. Danach erscheint es als sicher, 
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daB die sonst nur einen geringen Bruchteil dieser Zeit erfordernde Befesti- 
gung der Kotyledonen nicht als Ursache von Kriimmungen in Frage kommt. 


2. Fehlerhafte Einflüsse durch ungleichmäßigen Gang des Klinostaten. 

Um festzustellen, in welchem Maße sich Unregelmäßigkeiten im Gang 
des Klinostaten auswirken können, wurde durch besondere Versuche die 
Empfindlichkeit des Phoenix-Kotyledons für unterschiedliche Reize auf 
dem Klinostaten untersucht. Die unterschiedlichen Reize wurden dadurch 
erzielt, daß durch einseitige Belastung der Achse ein zeitlicher Unterschied 
zwischen den beiden entsprechenden Umdrehungshalbzeiten hervor- 
gerufen wurde. 

Das Messen der auftretenden Zeitunterschiede wurde mittels Stoppuhr vor- 
genommen. An der Achse wurden zu diesem Zweck zwei längere Zeiger genau 
d angebracht, deren Durchgang durch eine Visiervorrichtung 
genau abgestoppt werden konnte. Jedesmal, wenn sich das Belastungsgewicht 
genau senkrecht über bzw. unter der Achse befand, passierte ein Zeiger die Visier- 
vorrichtung. Auf diese Weise wurden die zwischen dem Wechsel der beiden Lagen 
verstreichenden Zeiten festgestellt. Eine Überprüfung der Meßgenauigkeit dieser 
Einrichtung ergab als Summe von objektiven und subjektiven Fehlern höchstens 
einen Wert von + 0,2 Sek. Dieser Fehler fiel bei den zu messenden Zeiten, die 
etwa 65—75 Sek. betrugen, nicht ins Gewicht. 

Bei den Versuchen wurde die Wirkung von Halbzeitverhältnissen von 
100 :102 bis 100 :108 untersucht. Um für die Ergebnisse eine Vergleichs- 
und Kontrollmöglichkeit zu haben, war es angezeigt, noch ein anderes 
Objekt mitrotieren zu lassen. Zu diesem Zweck wurde ein reizphysiolo- 
gisch gut bekanntes Objekt herangezogen, nämlich die Koleoptile von 
Avena sativa. 

Bei diesen Versuchen ergab sich, daß auch so geringe Zeitunterschiede 
wie 67,7 :69,0 Sek. (Verhältnis 100 : 102) noch starke einseitige und voll- 
kommen eindeutige Krümmungen bei den Phoenix-Kotyledonen bewirk- 
ten, während die mitrotierenden Avena-Koleoptilen gerade blieben. Wenn 
man auch die Verschiedenheit der Objekte in bezug auf ihr positiv bzw. 
negativ geotropisches Verhalten zu beachten hat, so ist doch die Indifferenz, 
die die Avena-Koleoptilen gegen ungleichmäBigen Gang des Klinostaten 
zeigen, recht bemerkenswert. Bei einem Verhältnis der Umdrehungs- 
halbzeiten von 100 : 108 war an ihnen noch immer kein eindeutiges 
Krümmungsbestreben festzustellen. Über dieses Verhältnis konnte 
leider nicht hinausgegangen werden, da infolge der starken einseitigen 
Belastung der Klinostat nach kurzer Zeit stehen blieb. 

Man kann an sich die Unterschiedsempfindlichkeit viel leichter mit 
Hilfe des intermittierenden Klinostaten prüfen, wie es Fırrına (1905) 
zuerst getan und beschrieben hat, doch wurde bei den vorliegenden 
Versuchen besonderer Wert darauf gelegt, die Verhältnisse, die die übliche 
Klinostatierung mit sich bringt, möglichst auch hier beizubehalten. 

Diese Versuche ließen erkennen, daß zur Klinostatierung von Phoenix- 
Kotyledonen ein Apparat notwendig ist, der absolute Gleichmäßigkeit 
der einzelnen Umdrehungen gewährleistet. Der zur Verwendung gelangte 
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Prerrersche Klinostat kann in dieser Hinsicht, wie schon erwähnt, 
nicht als einwandfrei betrachtet werden (vgl. van HARREVELD 1906, 
1907, 8. 173f.). Es ist daher bei der erstaunlich hohen Empfindlichkeit 
der Phoenix-Kotyledonen immerhin möglich, daß trotz aller Vorsichts- 
maßregeln die Versuchsergebnisse zum Teil durch ungleichmäßigen Gang 
des Klinostaten mitbeeinflußt worden sind. Nach allem kommt jedoch 
diesem Einfluß keine ausschlaggebende Bedeutung zu. 


Allgemeines. 

Aus den Versuchen ergeben sich folgende Tatsachen: Der Kotyledo 
von Phoenix dactylifera führt beimehrtägiger Rotation auf dem Klinostaten 
mehr oder weniger starke Krümmungen aus, die im allgemeinen von 
unregelmäßiger Form sind. Zu einem gewissen, meist geringen Prozentsatz 
werden jedoch auch regelmäßig aussehende, spiralig gewundene Krüm- 
mungen ausgeführt. Diese zeigen folgende Abhängigkeit vom Drehungs- 
sinn der Achse: Ihr Krümmungsinn ist dem Drehungssinn der Achse 
entgegengesetzt. 

Die Krümmungen treten sowohl an parallel als auch an vertikal zur 
horizontalen Achse rotierenden Kotyledonen auf. Jedoch tritt dabei ein 
sehr aufschlußreicher Unterschied zutage: 

Während die parallel zur horizontalen Achse rotierenden Kotyledonen 
das Bestreben zeigen, sich aus der Horizontallage wegzukrümmen und sich 
vertikal zur Achse einzustellen, wobei sie keine bestimmte Seite bevor- 
zugen, führen die schon vertikal zur Achse befindlichen Kotyledonen Krüm- 
mungen nur in der vertikalen Ebene aus, in der sie rotieren. 

Entsprechend verhalten sich auch die bei horizontaler bzw. vertikaler 
Anordnung auftretenden Spiralkriimmungen. Diese werden ohne Rück- 
sicht auf die ursprüngliche Lage des Kotyledons stets in der vertikalen 
Rotationsebene ausgeführt. 

Es besteht also offenbar ein allgemeines Krümmungsbestreben zur 
Vertikalebene hin; bei den Spiralkrümmungen tritt es uns am deutlichsten 
entgegen. Dabei ist es vollkommen gleichgültig, ob die Kerne parallel, 
vertikal oder tangential zur Achse angeordnet sind: der Kotyledo von 
Phoenix dactylifera ist also geotropisch ein radiäres Organ. 

Spricht schon die eben gezeigte Tendenz des Kotyledons, Krümmungen 
zur und in der vertikalen Rotationsebene auszuführen, für eine Mit- 
wirkung des Schwerkraftreizes, so wird dies noch unterstützt durch die 
bei verschiedenen Rotationsgeschwindigkeiten erhaltenen Ergebnisse. 
Wir haben gesehen, daß von einer mittleren Geschwindigkeit an der 
Prozentsatz der starken Krümmungen mit steigender Rotationsgeschwin- 
digkeit zunimmt. Ähnliches beobachtete Tats (1932) an Keimwurzeln 
von Lupinus albus. Wenn er daraus schließt, daß durch die größeren 
Rotationsgeschwindigkeiten die zur Krümmung führenden Impulse stark 
vergrößert werden, so kann ich ihm nach den Ergebnissen der vorliegenden 
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Arbeit nur beipflichten. TALTs ist jedoch der Ansicht, daß die Neigung 
der nichtinduzierten Wurzeln, sich bei längerer Rotation zu krümmen, 
„auf unbekannte innere Gründe, die mit einem geotropischen Reiz- 
effekt nichts zu tun haben“ zurückzuführen sei. Dieser Meinung kann 
ich mich nicht anschließen. Die Analogie mancher Erscheinungen an 
Lupinus-Wurzeln und Phoeniz-Kotyledonen läßt mich vielmehr vermuten, 
daß auch das Verhalten der nichtinduzierten Lupinus-Wurzeln ähnliche 
Ursachen hat wie das der Phoeniz-Kotyledonen. 

Für das Verhalten der Phoeniz-Kotyledonen auf dem Klinostaten 
besteht folgende Erklärungsmôglichkeit : 

Die Kriimmungstendenz der parallel zur horizontalen Achse rotierenden 
Kotyledonen zur Vertikalebene hin und das genaue Einhalten der Vertikal- 
ebene durch die vertikal zur Achse rotierenden Kotyledonen sind zweifellos 
geotropische Erscheinungen. Sie entstehen sehr wahrscheinlich auf fol- 
gendem Wege: 

Durch Nutationen der Kotyledonarspitze während der Rotation kann die 
exakte Kompensation der jeweils auf den opponierten Flanken erhaltenen 
Reize gestört werden. Es entstehen dann ungleichwertige Reizlagen, so daß 
keine vollkommene Kompensation der Reize mehr stattfindet. Sobald die 
Unterschiede in den Einzelreizen die Grenze der spezifischen Unterschieds- 
empfindlichkeit der Versuchsobjekte überschreiten, muß eine entsprechende 
Krümmung auftreten. Das würde also besagen, daß der Anstoß zur Krüm- 
mung, die primäre Ursache, durch Nutationen während der Rotation gege- 
ben wird, während die Krümmung selbst eine geotropische Erscheinung ist. 

Im folgenden soll einerseits versucht werden, das eben Gesagte aus- 
führlicher zu begründen, und andererseits gezeigt werden, wie sich die 
Versuchsergebnisse daraus zwanglos und befriedigend erklären. 

Die horizontale Lage ist für orthotrope radiäre Organe, zu denen 
der Kotyledo von Phoenix dactylifera zu rechnen ist, die optimale Reizlage. 
Sie bleibt es auch, wenn die Organe in horizontaler Lage rotieren. Seit 
FrrriNG (1905) kennen wir die Ursache für das Ausbleiben der geo- 
tropischen Krümmung auf dem Klinostaten: Die einzelnen Schwerkraft- 
reize an den gegenüberliegenden Flanken sind von gleicher Größe und 
kompensieren sich daher in ihrer Wirkung. Voraussetzung hierfür ist 
eine exakt gleichmäßige Rotation und genau horizontale Anordnung 
der Achse. Nun ist es bei lang andauernder Rotation jedoch niemals 
ausgeschlossen, daß die Versuchsobjekte Nutationen ausführen, wie sie 
mehr oder weniger auch in Normalstellung zu beobachten sind. Bei 
nutierenden Organen erfährt gerade der empfindliche Spitzenteil die 
stärksten Lageveränderungen, die, wie leicht einzusehen ist, während 
der Rotation entsprechende unterschiedliche Reize verursachen müssen. 
Solche unterschiedlichen Reize werden sich an den gegenüberliegenden 
Flanken praktisch zumeist kompensieren, da die pflanzlichen Organe 
nicht beliebig feine Reizunterschiede wahrzunehmen vermögen. Sobald 
aber einmal die Grenze ihrer Unterschiedsempfindlichkeit überschritten 
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wird — und das ist besonders durch Summation einer Anzahl gleich- 
artiger Reize wohl möglich —, so muß eine entsprechende Reizkriimmung 
die Folge sein. Es wird also ganz von der Empfindlichkeit des betreffenden 
Objektes für unterschiedliche Reize abhängen, ob eine Krümmung 
erfolgt. Eine weitere Vorbedingung dafür, daß derartige Krümmungen 
auftreten und auch bestehen bleiben, wird durch das Ausbleiben oder 
gänzliche Fehlen von autotropischen Gegenreaktionen gegeben. Es liegt 
auf der Hand, daß ein Auftreten von Krümmungen in dem an Phoenix 
beobachteten Maße und in dieser Intensität nicht denkbar ist, wenn die 
Versuchsobjekte die ausgesprochene Fähigkeit besitzen, Krümmungen 
durch Autotropismus rückgängig zu machen, bzw. Krümmungstendenzen 
schon frühzeitig entgegenzuwirken. 

Diese beiden erwähnten Bedingungen, die Neigung zu Nutationen bei 
hoher Unterschiedsempfindlichkeit und das Fehlen des Autotropismus, sind 
bei den Phoenix-Kotyledonen, wie wir gesehen haben, weitgehend gegeben. 
Wie ich vermute, dürfte, den gleichartigen Wachstumsverhältnissen ent- 
sprechend, die Sachlage bei den Hauptwurzeln vieler anderer Objekte eine 
ähnliche sein. Dies zu bestätigen, bleibt Aufgabe weiterer Untersuchungen. 

Wenn also die Krümmungen auf diese Weise durch geotropische Reize 
zustande kommen, so müssen sie auch — im Gegensatz zu autonomen 
Krümmungen — notwendigerweise eine Beziehung zu der vertikalen 
Richtung des Schwerkraftreizes aufweisen. Wir haben nun gesehen, 
daß die horizontal an der Achse befestigten Kotyledonen sich zur verti- 
kalen Rotationsebene hin krümmen, und daß die vertikal zur Achse an- 
geordneten Kotyledonen Krümmungen nur innerhalb dieser Ebene, nicht 
aber aus ihr heraus, also etwa in horizontaler Richtung, ausführen. 
Aus diesem Verhalten geht mit größter Deutlichkeit hervor, daß die 
Krümmungen geotropischer Natur sind. 

Aus der besonderen Entstehungsweise der Krümmungen erklärt sich, 
daß diese nach keiner einheitlichen Seite hin ausgeführt werden, also 
untereinander nicht parallel sind, wie es sonst in der Regel bei Beiz- 
versuchen zu beobachten ist. Nach welcher Seite das einzelne Objekt 
sich krümmt, hängt offenbar von der räumlichen und zeitlichen Ent- 
stehung der Nutationen, die es ausführt, ab, über die wir, da sie durch uns 
noch unbekannte Ursachen bedingt sind, nichts aussagen können. Es ist 
auch leicht einzusehen, daß die Krümmungen zur und in der vertikalen 
Rotationsebene nicht mit der Schnelligkeit gewöhnlicher Reizkrüm- 
mungen stattfinden können. Es ist unwahrscheinlich, daß eine einzige 
Nutation bereits einen genügend großen Reizanlaß bieten könnte, daß 

z.B. ein horizontal orientierter Kotyledo sich sofort um 90° bis zum 
Endziel, der Vertikalebene, kriimmen könnte. Vielmehr muß man an- 
nehmen, daß sich die Reizvorgänge oft wiederholen, ehe der Kotyledo 
die Vertikalebene erreicht. Da dabei nicht immer dieselbe Flanke den 
stärksten Reiz erhalten wird, wird die Krümmungsrichtung auch nicht 
stets gleich bleiben. Dies erklärt die unregelmäßige Form der meisten 
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Krümmungen. Erst nach entsprechend langer (bei Phoenix-Kotyledonen 
mehrtägiger) Rotationsdauer besteht die Wahrscheinlichkeit, daß die 
überwiegende Zahl der (horizontal rotierenden) Versuchsobjekte bis zur 
Vertikalebene gekrümmt ist. Die Zwischenstadien müssen begreiflicher- 
weise ein verwirrendes Bild von in bezug auf Richtung und Intensität voll- 
kommen unregelmäßigen Krümmungen bieten. Dies dürfte der Haupt- 
grund dafür sein, daß man sich bisher noch nicht über die wahren Ursachen 
dieser Krümmungen klargeworden ist und daß man sie bisher als autonome 
angesprochen hat. Da noch dazu bei vielen Versuchsobjekten der Auto- 
tropismus anscheinend stärker in Erscheinung tritt, dürfte die Erkennung 
von Gesetzmäßigkeiten bei diesen außerordentlich erschwert werden. 

Eine Frage ist bisher noch nicht berührt worden, wie nämlich das 
Zustandekommen der spiraligen Krümmungen zu erklären ist. Daß sie 
ebenfalls auf geotropischer Grundlage entstehen, ist nach den Versuchs- 
ergebnissen als sicher anzusehen. Wie aber erklärt sich ihre eigenartige 
Form und die beobachtete Abhängigkeit ihres Krümmungssinnes vom 
Drehungssinn der Achse ? Wir haben leider keinen Faktor kennengelernt, 
der die Entstehung der Spiralkrümmungen unmittelbar bedingt oder be- 
günstigt. Lediglich die Anwendung einer größeren Rotationsgeschwindig- 
keit scheint ihr Auftreten zu begünstigen. Versuchsbedingungen, unter 
denen sie mit Sicherheit auftreten, konnten bisher nicht gefunden 
werden. Infolgedessen kann auf diese Fragen eine sichere Antwort noch 
nicht gegeben werden. Wir haben gesehen, daß die Spiralkrümmungen 

1. nur zu einem gewissen, geringen Prozentsatz auftreten; 

2. daß durch größere Rotationsgeschwindigkeiten ihr Auftreten be- 
günstigt wird; 

3. daß ihre Hauptkrümmungsebene stets die Vertikalebene ist, 
ganz gleich, welche Richtung der Kotyledo zu Anfang einnahm ; 

4. daß ihr Krümmungssinn dem Drehungssinn der Achse entgegen- 
gesetzt ist. 

Die letztgenannte Tatsache war bisher nur von den ,,Rotations- 
kriimmungen“ (ZIMMERMANN 1927) bekannt. Es liegt daher nahe, an eine 
Deutung in diesem Sinne zu denken. Man müßte dann also sagen, daß 
die Spiralkrümmungen durch geotonische Wirkung der längsangreifenden 
Schwerkraft zustande kommen. Die in dieser Richtung angestellten 
Versuche haben jedoch keine klare Bestätigung gegeben. Sie zeigten 
weder einen eindeutigen geotonischen Einfluß, noch schlossen sie die 
Möglichkeit eines solchen mit Sicherheit aus. 

Da die Spiralkrümmungen nur zu einem geringen Prozentsatz auf- 
treten, geht man vielleicht nicht fehl, wenn man annimmt, daß sie 
Spezialfälle der sonst zu beobachtenden Krümmungen mit unregelmäßiger 
Form sind. Es ist immerhin möglich, daß bei den Kotyledonen von Phoenix 
dactylifera zwar die Längskraft ebenfalls eine gewisse verstärkende bzw. ab- 
schwächende Wirkung hat, daß jedoch diese geotonische Wirkung deshalb 
nicht deutlich in Erscheinung tritt, weil andere stärkere Einflüsse sie 
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in ihrer Wirkung verwischen. Die Reaktionszeit der Phoenix-Kotyledonen 
ist außerordentlich lang. Sie beträgt nach meinen Erfahrungen mindestens 
6 Stunden. Danach ist es durchaus denkbar, daß sich inzwischen andere 
stärkere Einflüsse geltend machen, so daß die geotonische Wirkung der 
Längskraft nur an einigen wenigen in regelmäßiger Form zum Ausdruck 
kommen kann, während die unregelmäßigen Krümmungen ein Produkt 
verschiedener Einflüsse darstellen. Eine Entscheidung darüber, ob diese 
Erklärung der Spiralkriimmungen den tatsächlichen Verhältnissen ent- 
spricht, muß der Zukunft überlassen bleiben. 

Zusammenfassend läßt sich also sagen: Die an den Kotyledonen von 
Phoenix dactylifera beobachteten Krümmungen sind als geotropische zu be- 
trachten. Sie treten auf, wenn während der Rotation die genaue Kom- 
pensation der an den opponierten Flanken erhaltenen Reize gestört wird. 
Dies kann geschehen: 

1. durch Nutationen der Kotyledonarspitze (hierauf dürfte die Mehr- 
zahl der Krümmungen zurückzuführen sein); 

2. bei vertikal rotierenden Kotyledonen auch durch geotonische 
Längskraftwirkung; 

3. durch fehlerhafte Einflüsse, wie unregelmäßiger Gang des Klino- 
staten, Inkonstanz der Versuchsbedingungen usw., die im allgemeinen 
ja vermeidbar sind. 

Begünstigt wird das Auftreten von Krümmungen besonders durch: 

1. hohe Empfindlichkeit. der Versuchsobjekte für unterschiedliche Reize; 

2. das Fehlen von krümmungsausgleichenden autotropischen Gegen- 
reaktionen ; 

3. lange Dauer der Rotation; 

4. hohe Rotationsgeschwindigkeit. 

Aus den Versuchsergebnissen läßt sich ableiten, daß auch bei exaktester 
Klinostatierung Reizkrümmungen unter bestimmten Voraussetzungen 
möglich sind. Wie man durch die Wahl einer entsprechenden Rotations- 
geschwindigkeit das Auftreten solcher Krümmungen hintanhalten kann, 
ist bereits erwähnt worden. 

Die Versuchsergebnisse lehren, daß es nicht angängig ist, unregelmäßige 
Krümmungen, die bei längerer Rotation augenscheinlich ohne äußeren 
Reizanlaß entstehen, ohne weiteres als „autonome“ anzusprechen. Es be- 
steht vielmehr einige Wahrscheinlichkeit dafür, daß die Kriimmungen, die 
an physiologisch ähnlichen Objekten beobachtet und bisher für autonom 
gehalten worden sind, auf die gleichen Ursachen wie die der Phoenix-Koty- 
ledonen zurückzuführen sind. Dies zu bestätigen, ist Aufgabe weiterer 
Untersuchungen. 

Kurze Zusammenfassung. 

I. Die nach Wurzelart wachsenden Kotyledonen von Phoenix dacty- 
lifera führen bei mehrtägiger Rotation auf dem Klinostaten, ohne vorher 
gereizt worden zu sein, verhältnismäßig intensive Krümmungen aus, 
die im allgemeinen einen stark unregelmäßigen Eindryck machen. 

Planta Bd. 20. 40a 
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Die Krümmungen zeigen jedoch folgende Gesetzmäßigkeiten: 

1. Die parallel zur horizontalen Achse rotierenden Kotyledonen zeigen 
ein ausgeprägtes Krümmungsbestreben zur vertikalen Rotationsebene hin. 

2. Bei vertikal zur horizontalen Achse orientierten Kotyledonen 
erfolgen die Kriimmungen nur innerhalb der vertikalen Rotationsebene. 

3. Es treten zu einem gewissen, meist geringen Prozentsatz spiralig 
gewundene Krümmungen auf, welche außer den unter 1. und 2. genannten 
Gesetzmäßigkeiten noch die folgende erkennen lassen : 

Der Krümmungssinn dieser spiraligen Krümmungen ist dem Drehungs- 
sinn der Klinostatenachse entgegengesetzt. 

I. Der Prozentsatz der Krümmungen ist weitgehend abhängig von 
der Rotationsgeschwindigkeit. Er zeigt ein Minimum bei einer mittleren 
Geschwindigkeit und wächst stark mit steigender, schwach mit abnehm- 
ender Rotationsgeschwindigkeit. 

III. Der Prozentsatz und die Intensität der Krümmungen steigt mit 
der Rotationsdauer. 

IV. Der Kotyledo von Phoenix dactylifera weist eine im Verhältnis 
zu seiner Wachstumsträgheit sehr bemerkenswerte hohe Empfindlichkeit 
für unterschiedliche Reize auf: Bei dem sehr geringen Verhältnis der Um- 
drehungshalbzeiten von 100 : 102 erfolgten noch ganz ausgeprägte 
einseitige Krümmungen. Die Grenze der Unterschiedsempfindlichkeit 
liegt also noch unter diesem Verhältnis. 

V. Die einmal ausgeführten Krümmungen werden durch Autotropis- 


mus nicht rückgängig gemacht. 


Die sich daraus ergebenden Folgerungen und der Versuch einer Er- 
klärung dieser Ergebnisse sind im vorigen Abschnitt dargelegt. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Köln.) 


PHYSIOLOGISCH POLARISIERTER MASSENAUSTAUSCH UND 
PHOTOSYNTHESE BEI SUBMERSEN WASSERPFLANZEN. I}. 


Von 
K. ARENs. 


Mit 7 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 4. Juni 1933.) 


I. Einleitung. 

Die Frage nach dem Massenaustausch, der sich zwischen submerser 
Pflanze und ihrem Medium während der Photosynthese abspielt, kénnte 
man beinahe als veraltet ansehen, da nach dem heutigen Stand der 
Forschung das Problem gelést erscheint durch folgende Erfahrungs- 
tatsache: 

Die Pflanze entnimmt dem Medium CO, und gibt eine äquivalente 
Menge O, an dasselbe zurück. Alle Untersuchungen über die Photo- 
synthese submerser Wasserpflanzen gründen auf dieser fundamentalen 
Tatsache, indem zur Lösung irgendwelcher Fragestellungen entweder 
der CO,-Verbrauch oder die abgegebene Menge O, bestimmt wird. Wenn 
nun auch sowohl für Land- als auch für Wasserpflanzen diese grund- 
legende Erkenntnis richtig ist, so wird damit jedoch nichts ausgesagt 
über die Art und den Ablauf der Vorgänge des Stoffaustausches und über 
die Möglichkeit, ob nicht auch andere Vorgänge des Massenaustausches 
zwischen Pflanze und Medium damit gekoppelt sind. 

Dies gilt vor allem für Wasserpflanzen. Denn für die Landpflanzen 
ist nicht einzusehen, wie die Vorgänge sich anders abspielen sollten, als 
daß eben die Pflanze aus der Luft nur gasförmiges CO, aufnimmt und O, 
abgibt. Allein das wäßrige Medium mit seinen anderen physikalischen 
Eigenschaften schafft andere Vorbedingungen und andere Möglichkeiten 
für den mit der Photosynthese verbundenen Stoffaustausch. Die Vor- 
stellung von einer vollkommenen Analogie zwischen C-assimilierenden 
Land- und Wasserpflanzen, die nach dem Vorgang von NATHANSOHN 
(1907, 1910) fast allgemein Geltung erlangt hat, mag es wohl verhindert 


1 Die Mittel für sämtliche zu dieser Untersuchung benutzten Apparaturen und 
Geräte wurden in hochherziger Weise durch die Johann Hamspohn-Stiftung (an 
der Universität Köln) zur Verfügung gestellt, wofür ich an dieser Stelle meinen 
verbindlichsten Dank aussprechen möchte. 
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haben, daB man sich mit den Vorgängen des Stoffaustausches Wasser- 
pflanze = Medium grundlegend befaBte. So kommt es, daß die Natur 
der genannten Vorgänge bei submersen Wasserpflanzen nicht experimentell 
geklart ist, wiewohl die reichhaltige Literatur iiber die Photosynthese 
bei Wasserpflanzen ein groBes Gebiet von Tatsachen erschlossen hat. 
Selbst neuere zusammenfassende Darstellungen über die Photosynthese 
berühren nur eben (SrILES 1925) oder erwähnen gar nicht mehr (SPOEHR 
1926), daB die untergetauchten Pflanzen infolge der Eigenart ihrer 
Umweltbedingungen andere Môglichkeiten des Stoffaustausches haben 
als die Landpflanzen. Vor einiger Zeit konnte ich (ARENS 1930) in 
einer kurzen Mitteilung über Versuche berichten, die eine Revision der 
bisherigen Vorstellungen angezeigt sein ließen. Im vorliegenden und in 
den folgenden Teilen dieser Untersuchungsreihe will ich nun über das 
damals kurz Angedeutete näher berichten und versuchen, die verwickelten 
Verhältnisse des Massenaustausches zwischen Wasserpflanze und Medium 
während der Photosynthese einer weiteren Klärung entgegenzuführen. 

Land- und Wasserpflanzen stehen unter ganz verschiedenen Be- 
dingungen hinsichtlich des photosynthetischen Massenaustausches. Die 
durchaus verschiedenen physikalisch-chemischen Eigenschaften des gas- 
förmigen und des flüssigen Mediums (Ionen- und Salzbildung) machen 
es nicht nur möglich, sondern sogar wahrscheinlich, daß in den beiden 
Medien die Art des durch die Photosynthese eingeleiteten Massen- 
austausches nicht die gleiche ist. Jedoch wird der eigentliche Ketten- 
vorgang der Assimilation, der sich sowohl bei der Wasser- als auch der 
Landpflanze im kolloidalen Medium des Protoplasmas abspielt, trotz 
eines unterschiedlichen, durch die Verschiedenheiten der Umwelt bedingten 
Massenaustausches zwischen den lebenden Organen und dem Medium 
bei allen Pflanzen grundsätzlich derselbe sein. 

Ohne weiteres ist es klar, daß auch die untergetauchte Pflanze letzten 
Endes aus CO, ihren C-Bedarf deckt. Aber es ist nicht nachgewiesen, 
in welcher Form C aus dem Wasser in die Pflanze eintritt, ob als CO,, 
H,CO,, HCO;, CO//, als MHCO,, M,CO,, wenn das kohlensaure Salz eines 
einwertigen, und alsM(HCO), bzw. MCO,, wenn das Salz eines zweiwertigen 
Metalles (M) in Wasser gelöst ist. Denn in allen natürlichen Wässern 
finden sich Karbonate und Bikarbonate. Auch wurden zu den weitaus 
meisten Assimilationsuntersachungen Bikarbonatlösungen benutzt. Das 
bisherige Tatsachenmaterial über die Photosynthese bei Wasserpflanzen 
gibt auch keinen Anhaltspunkt dafür, ob nicht auch gleichzeitig mit der 
Aufnahme, gekoppelt an den Vorgang der Photosynthese, Stoffe wieder 
an das Wasser abgegeben werden oder nicht, z. B. als Gegenionen usw. 

Die genaue Kenntnis des Massenaustausches Pflanze < Medium, wie 
er durch die Photosynthese eingeleitet wird, ist aber wichtig sowohl 
für die Technik und Beurteilung des Experimentes als auch für die 
Theorie der C-Assimilation. Es hat den Anschein, als sei dies Problem 
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nicht nach seiner ganzen Bedeutung voll erkannt worden; denn es wurde 
leider entweder als gelést angenommen oder mehr spekulativ als auf 
breiter Basis experimentell behandelt. Fast ausschlieBlich beschränkte sich 
die Untersuchung auf eine Teilfrage des Massenaustausches Pflanze 7 Me- 
dium, die lautet: Nimmt die Pflanze nur Kohlensäureanhydrid auf 
gemäB dem CO,-Druck einer Lésung, oder kann sie noch in anderer 
Weise (,aktiv‘ genannt) gebundene Kohlensäure verwerten? Hier sei 
nun kurz auf die Literatur eingegangen. 


IL Literatur. 

Ausgehend von der Tatsache, daß bei der Assimilation in natür- 
lichen Wässern Niederschläge von CaCO, auf den Blättern von Wasser- 
pflanzen auftreten, schließen eine Reihe von Forschern, daß aus Bikarbonat- 
lösungen irgendwie Kohlensäure entnommen wird. Zu diesen Unter- 
suchungen sind zu rechnen die von RaspaıL (1833), DRAPER (1844), 
Coun (1862), HANSTEIN (1873) und PRINGSHEIM (1888). Eine Anzahl 
anderer Arbeiten befaßt sich des näheren mit der Frage, in welcher Form 
der Kohlenstoff aus Bikarbonatlösungen aufgenommen wird. Diese 
Untersuchungen kann man nach der vertretenen Grundanschauung 
in zwei Gruppen einteilen. Die eine Richtung vertritt die Meinung, 
daß aus einer Bikarbonatlösung nur gasförmig gelöstes CO, gemäß deren 
CO,-Druck aufgenommen wird, während nach der anderen Ansicht die 
Bikarbonate durch die Lebenstätigkeit der Pflanzen direkt zerlegt werden, 
d.h. — in anderer Formulierung — „aktiv‘ gespalten werden. 

Von diesen beiden Hypothesen hat die von NATHANSOHN (1907, 1910) 
begründete Anschauung für die meisten eingehenderen Arbeiten die 
Grundlage abgegeben. NaTHANSOHN nimmt an, daß vollkommene Ana- 
logie besteht zwischen dem Assimilationsvorgang der Land- und Wasser- 
pflanzen hinsichtlich der Kohlensäureaufnahme, da für die Wasser- 
pflanzen auch nur das als Gas gelöste Quantum CO, oder die „freie“ 
Kohlensäure! in Betracht komme, die bei Verbrauch durch weiteren 
Zerfall der Bikarbonate nachgeliefert wird. Die Bikarbonate bilden 
also ein Reservoir für Kohlendioxyd, aus dem die Pflanze CO, in Gas- 
form beziehen kann. Die CO,-Tension der Monokarbonate soll nicht 
ausgenutzt werden können (auf Grund einiger Versuche mit K,CO,). 
Die eingehenden Assimilationsarbeiten von WARBURG (1919), BENECKE 
(1921), Harper (1921), WizLMor (1921) u. a. fußen auf der NATHANSOHN- 
schen Hypothese und scheinen sie durch ihre Ergebnisse zu bestätigen. 


1 Die freie Kohlensäure im Sinne des Wasserchemikers ist dagegen diejenige 
Menge CO,, die man erhält, wenn man von der Gesamtkohlensäure einer Wasser- 
probe die gebundene Kohlensäure abzieht. Diese freie Kohlensäure und die „freie“ 
Kohlensäure im Sinne NaTHANSOHNs (= der gasförmig gelöste Anteil der Gesamt- 
kohlensäure — CO,-Tension) haben in der gleichen Lösung verschiedene Kon- 
zentration. 
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Diese Forscher beobachteten nämlich gelegentlich der Verfolgung anderer 
Fragestellungen, daß die C-Assimilation proportional dem CO,-Druck 
der angewandten Bikarbonatgemische wächst. Auch neuere Arbeiten 
(James 1928; ARNOLD 1931) machen sich die Auffassung NATHANSOHNs 
zu eigen. Quantitative experimentelle Untersuchungen erfordern eben 
berechenbare Faktoren, und die Konzentration des Ausgangsmaterials 
fiir die Photosynthese kann heute nur allein auf Grund der NATHAN- 
soHnschen Theorie genau berechnet werden, während die andere An- 
schauung eine Berechnung nicht zuläßt. 

Die zweite Hypothese redet einer „aktiven“ Karbonatspaltung das 
Wort, womit praktisch gemeint ist, daß die Wasserpflanze noch auf 
einem anderen (unbekannten) Weg als durch die alleinige Aufnahme 
der freien Kohlensäure (Kohlensäureanhydrid) sich mit C versorgt. 
BiscHorF (1829) und PAYEN (1846) äußern die Ansicht, die Kalkablage- 
rungen auf Wasserpflanzen seien die Folge einer CaCO,-Sekretion, wobei 
notwendigerweise zuvor eine Aufnahme von Bikarbonat stattfinden 
muß. Interessant wegen der Eigenart der Anschauung ist eine aus der 
Schule PFEFFERs hervorgegangene Arbeit von Hassack (1888), der das 
Auftreten einer alkalischen Reaktion bei der Assimilation in Bikarbonat- 
lösungen beobachtet und diese auf die Sekretion eines kohlensauren 
Alkali zuriickfiihrt. Loew (1893) nimmt an, daß bei der Assimilation 
ein kolloidales CaCO, ausgeschieden wird. Einen wichtigen Beitrag 
liefert vor allem eine Arbeit von ANGELSTEIN (1910), der die „aktive“ 
Spaltung durch eingehendere Versuche zu begründen versucht. Er 
kommt zu dem Ergebnis, daß die Intensität der Assimilation nicht allein 
abhängig ist von der CO,-Tension, sondern vielmehr auch von der 
Bindungsform des CO, bedingt wird. Bei gleichem Alkali- bzw. Erdalkali- 
gehalt steigt die Assimilationsintensität mit dem CO,-Druck, während 
sie bei gleicher CO,Tension abhängig ist vom Gehalt an Bikarbonat. 
Eine Reihe von Arbeiten schließen aus dem Auftreten einer starken 
alkalischen Reaktion bei der Photosynthese auf eine ‚aktive‘ Karbonat- 
spaltung, z.B. OsterHouT und Haas (1918). Als besonders wichtige 
Untersuchung ist die von RUTTNER (1921) zu nennen, der sich SCHUTOW 
(1926) bestätigend anschließt. RuTTNER folgert aus Leitfähigkeits- 
messungen, daß auch Kalziummonokarbonat verwertet und in Hydroxyd 
umgewandelt wird. Dabei sollen aus einer CaCO,-Lösung die CO} -Ionen 
aufgenommen werden, während die OH’-Ionen aus der Pflanze austreten, 
womit eine Steigerung des py-Wertes einhergeht. Er sagt: „Es ist 
deshalb außer Zweifel, daß die Pflanze die Fähigkeit besitzt, auch in 
anderer Weise als durch einfache Entziehung der freien Kohlensäure in 
den Prozeß der Bikarbonatspaltung einzugreifen . . .“ 

Nach dem heutigen Stand der Forschung über die Photosynthese 
der Pflanzen in Bikarbonatlösung gibt es praktisch zwei Hypothesen, 
die wir als die NATHAnsoRnsche und die ANGELSTEINsche bezeichnen 
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wollen. Jede Hypothese beruft sich auf experimentelle Tatsachen. 
RoMELL (1927) vermutet nun, daß die vermeintliche ,,aktive“ Spaltung 
des Bikarbonats, oder die Aufnahme von CO/}’-Ionen aus Karbonat- 
lösungen lediglich auf einer Ausnutzung der CO,-Tension der Karbonate 
beruht. Da auch Monokarbonatlösungen einen gewissen CO,-Druck 
besitzen, sind die Einwände durchaus nicht stichhaltig, die man gegen 
die NatHansounsche Hypothese macht auf Grund der Beobachtungen 
hoher py-Werte und Leitfähigkeiten, die für das Auftreten von freiem 
Ca(OH), sprechen. Damit wäre der NATHANSOHNschen Auffassung zum 
endgültigen Siege verholfen. So bleibt nach wie vor die NATHANSOHNsche 
Hypothese die Grundlage aller Assimilationsversuche mit Wasserpflanzen, 
obwohl einige Arbeiten eine allerdings nicht näher definierbare ‚aktive‘ 
Karbonatspaltung annehmen. Die Sachlage kennzeichnen die Worte eines 
Assimilationsforschers wie LUNDEGARDH (1924): „Die neueren Unter- 
suchungen ... lassen wohl keinen Zweifel übrig, daß die Pflanzen nichts 
anderes als die freie Kohlensäure aufnehmen können.“ 


III. Theoretische Grundlagen. 
a) Land- und Wasserpflanze. 

Zum näheren Verständnis unseres bisher in der Literatur ziemlich 
stiefmütterlich behandelten Problems sei es gestattet, auf die qualitative 
Seite des Verhaltens der Kohlensäure in wäßriger Lösung einzugehen. 
Ich glaube, daß es geboten ist, diese Dinge etwas breiter zu behandeln, 
da infolge Nichtbeachtung mancher Tatsachen verschiedene Untersucher 
an dem Problem vorübergingen und auch in Einzeluntersuchungen und 
zusammenfassenden Darstellungen, in denen die Kohlensäure als Lebens- 
faktor für submerse pflanzliche Organismen behandelt wird, öfters recht 
krause Vorstellungen anzutreffen sind. 

Die autotrophen Landpflanzen haben als einzige C-Quelle nur das 
gasförmige Kohlendioxyd der Luft zur Verfügung, das durch die Spalt- 
öffnungen in das Blatt eindringt und sich in dem Imbibitionswasser der 
Zellwände löst. In der wäßrigen Flüssigkeit der Zellwände und im 
Protoplasma wird CO, durch Wasseraufnahme zum geringen Teil in 
H,CO, und die entsprechenden Ionen übergehen und eventuell Karbonate 
bilden. Die Konzentration des CO, ist in der Luft mit 0,03 Vol.-% in 
engen Grenzen konstant, wenn man von den geringen Schwankungen 
absieht. Ebenso ist im Assimilationsversuch mit Luftpflanzen die Form 
des Ausgangsmaterials als CO, wohl definiert und seine Konzentration 
genauestens regulier- und meßbar. 

Anders dagegen bei den submersen Wasserpflanzen. Denn im natür- 
lichen Gewässer ist weder die Form der chemischen Verbindung, in der 
das Ausgangsmaterial für die Photosynthese von der Pflanze aufgenommen 
wird, eindeutig bestimmt noch die Gesamtkonzentration auch nur einiger- 
maßen konstant. Die Gesamtkonzentration der Kohlensäure schwankt 
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im Wasser je nach dem Gehalt an Karbonaten, nach der Temperatur, 
dem herrschenden Kohlensäuredruck in weiten AusmaBen. Infolge 
des Gehalts an Karbonaten ist jedoch die Kohlendioxydmenge in natiir- 
lichem Wasser in der Regel viel gréBer als im gleichen Volumen Luft. 
Die Wasserpflanzen waren somit in bezug auf die CO,-Versorgung 
günstiger gestellt als die Landpflanzen. Aber dieser scheinbare Vorsprung 
wird wieder dadurch wettgemacht, daB CO, im Wasser etwa 10000mal 
langsamer diffundiert als in der Luft, und auBerdem die assimilierende 
Oberfläche der Blätter sehr viel kleiner ist als die der Luftblätter. Denn 
bei ersteren steht das AuBenmedium nicht mit einem ausgedehnten 
inneren Interzellularensystem durch Stomata in Verbindung. SchlieB- 
lich ist es nach dem heutigen Stand unserer Kenntnisse durchaus nicht 
sicher, ob die Pflanze die im Wasser vorhandene Gesamtmenge an 
CO, auch verwerten kann. Da es nun nicht erwiesen ist, in welcher 
Form der Kohlenstoff aus dem Wasser aufgenommen wird, steht auch 
der Assimilationsversuch auf unsicherem Boden, sobald, wie es zumeist 
der Fall ist, Karbonatgemische angewandt werden. Die Unsicherheit 
besteht hinsichtlich der genauen Kenntnis über die Konzentration des 
Ausgangsmaterials fiir die Photosynthese, mag man nun den Versuch 
auf der Annahme NATHANSOHNs basieren, wonach nur gasförmig gelöstes 
CO, aufgenommen wird in Analogie mit den Landpflanzen, oder einer 
von ANGELSTEIN und anderen geforderten sog. „aktiven“ Karbonat- 
spaltung Rechnung tragen wollen. Dabei weiß man im letzten Fall 
nicht einmal, welche Vorgänge man sich unter dieser „Aktivität‘‘ vor- 
zustellen hat. Auf jeden Fall baut der Versuch unter diesen Umständen 
immer nur auf einer Annahme auf. 


b) CO, in wäßriger Lösung. 

Die Löslichkeit von Kohlendioxyd in reinem Wasser ist abhängig 
vom Partiärdruck des Gases und von der Temperatur. Beim Partiär- 
druck der Luft löst Wasser von 15°C pro Volumeinheit soviel CO, wie 
die Luft enthält, d.h. 0,03 Vol.-%. 1 Liter Wasser enthält unter Atmo- 
sphärendruck bei 0°C 0,57 cem CO,, bei 15°C 0,3 cem CO, und bei 
20°C 0,26ccm CO,. Kohlendioxyd geht durch Wasseraufnahme in 
Kohlensäure über, die wieder in zwei Stufen dissoziiert : 

CO, + H,0 2 H,CO, 
H,CO, ZH’ + HCO, 
HCO; ZH + Coy. 

Die Menge CO,, die als H,CO, in Aqua dest. auftritt, ist sehr gering 
und beträgt weniger als 1% (THIEL und STROHECKER 1914). Praktisch 
steht also, von der langsamen Diffusion des CO, abgesehen, die Pflanze 
in Aqua dest. bezüglich der Form des Ausgengematerials unter denselben 
Bedingungen wie in der Luft, da ihr in beiden Fallen nur gasfürmiges 
CO, zur Verfügung steht, wenn man die geringe Menge H,CO,, HCO/ und 
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CO!’ vernachlässigt. Ein Versuch, der mit CO,-Lösungen in reinem 
Wasser arbeitet, kann demnach annähernd genaue Aussagen machen 
über die Form und somit auch über die Konzentration des Assimilations- 
materials, da, wie in der Luft, praktisch nur CO, zur Verfiigung steht. 

Komplizierter liegen dagegen die Dinge, wenn die Pflanze in einer 
karbonathaltigen Lösung assimiliert, wie es in der Natur fast immer 
der Fall ist. Natürliche Gewässer enthalten fast stets größere oder 
geringere Mengen Kalziumkarbonate neben geringen Mengen anderer 
kohlensaurer Salze. Das schwerlösliche CaCO, der Gesteine wird durch 
Kohlensäure in das leicht lösliche Bikarbonat iibergefiihrt : 

CaCO, + H,CO, — Ca(H00,),. 

Die Menge Kalziumkarbonat, die sich lést, wird bestimmt von der 
Temperatur und vom CO,-Druck, der im Wasser durch die Atmungs- 
tätigkeit der Organismen größer sein kann als in der Luft. So kommt 
es oft vor, daB die Gesamtkonzentration des im Wasser gelésten und 
gebundenen CO, in einem kalkhaltigen Wasser iiber 100mal so groB sein 
kann als im gleichen Volumen Luft. Im Meerwasser ist die Konzentration 
etwa 150mal so groß. Nun ist aber diese große absolute Kohlendioxyd- 
konzentration nicht ohne weiteres mit derjenigen in Luft vergleichbar, 
da im Wasser CO, zum größten Teil als Karbonat und Bikarbonat 
gebunden vorkommt. Infolge der Dissoziation und Hydrolyse der 
Karbonate sind in Lösungen von CaCO, und Ca(HCO,),, die in der 
Natur die größte Rolle spielen, folgende Komponenten vorhanden: 


I. CaCO, = Ca” + CO! I. Ca(HCO,), = Ca” + 2HCO, 
= + 
II. CO/' + 2H,0220H’ + H,CO, II. 2 HCO!, + 2 H,0 2 20H’ + 2H,CO, 
III. H,CO, 2H + HCO, III. 2H,CO, 22H + 2HCO, 
vt X vt tt 
CO, + H,0 H+0C0! | 2C0, + 2H,0 2H +2CO, 


Theoretisch kann nun die Pflanze in einer Kalziummonokarbonat- 
lösung aus folgenden Komponenten ihren Bedarf decken: CaCO,, H,CO,, 
HCO;, CO;’ und CO,. In einer Bikarbonatlösung besteht die Möglichkeit, 
Ca(HC0,),, H,CO,, HCO,;, CO, und CO, zu assimilieren. In einem 
Gemisch von Mono- und Bikarbonaten, was praktisch nur bei Alkali- 
karbonaten möglich ist, besteht eine noch weit größere Auswahlmöglich- 
keit. Außerdem können in allen diesen Fällen auch sämtliche Komponenten 
oder ein Teil davon aufgenommen werden. 

Wenden wir uns einem konkreten Fall zu. Wir gehen aus von einer 
reinen Ca(HCO,),-Lésung, die hergestellt ist durch Einleiten von CO, 
in eine CaCO,-Aufschwemmung. Lassen wir diese Lösung an der Luft 
stehen, so entweicht CO, in die Luft, solange der CO,-Druck der Lösung 
größer ist als der in der überstehenden Atmosphäre. Ist dagegen die 
CO,-Tension geringer, so wird CO, aus der Luft aufgenommen, bis wieder 
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ein Gleichgewicht erreicht ist. Bei dieser Gleichgewichtsverschiebung 
verändert sich nicht nur die Gesamtmenge an CO, der Ca(HCO),-Lösung, 
sondern auch die Konzentration sämtlicher anderer Komponenten der 
Lösung wird zwangsläufig verschoben. Nimmt die Lösung CO, auf, 
dann löst sich CaCO, aus dem Bodenkörper, die Konzentration der Ca, 
HCO;- und H’-Ionen nimmt zu, während bei CO,-Abgabe die Konzen- 
tration der genannten Ionen geringer wird und CaCO, ausfällt: 
Ca(HCO,), = CaCO, + H,0 + CO,. 

Die Löslichkeit von CaCO, beträgt bei 16° C nur 13 mg im Liter H,O. 
Die Lösung enthält im Gleichgewicht mit dem CO,-Partiärdruck der Luft 
praktisch nur Ca(HCO,),, weil die Löslichkeit des CaCO, durch die 
Ca-Ionen des Ca(HCO,), weitgehend zurückgedrängt ist. Bei Anwendung 
einer Alkalibikarbonatlösung dagegen stellt sich das Gleichgewicht wegen 
der leichteren Löslichkeit des Monokarbonats so ein, daß ein Gemisch 
von Mono- und Bikarbonat entsteht, wobei die Konzentration der Metall- 
ionen konstant bleibt. 

Stellen wir uns nun vor, daß die Wasserpflanze aus einer Lösung 
von Ca(HCO,), nur CO, in Gasform entnimmt, so muß, wie wir oben 
sahen, CaCO, ausfallen und die Konzentration von Ca(HCO,), kleiner 
werden, bis schließlich eine gesättigte Lösung von CaCO, übrig bleibt. 
Gleichzeitig steigt der py-Wert bis zu dem einer gesättigten CaCO,-Lösung, 
d.i. pg=9. Da jedoch eine CaCO,-Lösung nur noch einen gewissen, 
wenn auch minimalen (etwa 1/,,% des Atmosphärendrucks) CO,-Druck hat, 
so könnte ihr immer noch CO, entzogen werden; neben CaCO, müßte dann 
freies Ca(OH), auftreten und zwangsläufig der py-Wert weiter ansteigen. 
Neben dieser einen gibt es noch weitere Möglichkeiten, die genau zur 
gleichen Veränderung der Lösung führen müßten. Z.B. die Pflanze 
nimmt nur HCO;-Ionen auf und gibt eine gleiche Menge OH'-Ionen ab 
(RuTINER 1921), oder sie verbraucht nur Ca(HCO,),-Moleküle und gibt 
in die Lösung Ca(OH), zurück. Diese und andere Wege stehen theoretisch 
der Wasserpflanze offen, den zur Synthese der Kohlehydrate nötigen 
Kohlenstoff zu gewinnen. Von Bedeutung ist es nun, zu wissen, welcher 
oder welche Wege eingeschlagen werden, sowohl für die Bestimmung 
der C-Ausgangskonzentration, wie auch für die prinzipielle Beurteilung 
des Assimilationsvorganges selbst. 


c) Möglichkeit der Analyse. 

Es gilt nun nach einem geeigneten Experimentalverfahren zu suchen, 
das unser Problem lösbar erscheinen läßt. Wie schon oben angeführt, 
erfährt eine Ca(HCO,),-Lésung genau die gleichen Veränderungen [Aus- 
fallen von CaCO,, Steigerung des py-Wertes, Auftreten von Ca(OH),], 
gleichgültig, ob man nun annimmt, daß z. B. nur CO, oder nur HCO}- 
Ionen unter Abgabe von OH’ als Gegenionen aufgenommen werden. 
Setzt man weiter den Fall, daß die Pflanze nicht nur CO, allein, sondern 
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auch Ca(HCO,), verwertet, wobei eine entsprechende Menge Ca(OH), 
wieder abgegeben werden soll, dann verandert sich die Lésung auch auf 
dieselbe Weise. Allerdings ist die C-Konzentration, die der Pflanze 
pro Zeiteinheit zur Verfügung steht, in diesem Fall viel größer als bei 
alleiniger Aufnahme der freien Kohlensäure. Außerdem wäre es möglich, 
daß die Pflanze gleichzeitig CO,, HCO;- und CO;’-Ionen und Ca(HCO,),- 
Moleküle zusammen aufnimmt. Wenn dabei für Ca(HCO,), eine äqui- 
valente Menge Ca(OH), abgegeben wird, so verschiebt sich in der Lösung 
das Gleichgewicht auf dieselbe Art, als ob nur CO, verwertet würde. 

Man kann also aus der Veränderung einer Bikarbonatlösung, ob man 
diese nun bestimmt aus dem px-Wert, der Kohlensäurekonzentration 
oder der elektrolytischen Leitfähigkeit, durchaus nicht darauf schließen, 
ob C in dieser oder jener Form aus der Lösung aufgenommen wird, und 
demgemäß nichts aussagen über die Konzentration des in einer begrenzten 
Zeitspanne assimilierbaren Kohlenstoffs. Das einzige, was festgestellt 
werden kann, ist, daß in Bikarbonatlösungen bzw. Bikarbonat-Karbonat- 
gemischen je nach der Konzentration der einzelnen in Lösung befind- 
lichen Komponenten die Assimilationsleistung der Pflanze pro Zeiteinheit 
verschieden groß ist. 

Daß es jedoch verfehlt ist, aus dieser Tatsache ableiten zu wollen, 
diese oder jene Lösungskomponente diene der Pflanze als alleinige 
C-Quelle, sei an folgenden Überlegungen dargetan. Die photosynthetische 
Leistung einer Pflanze hängt ab von der Konzentration des Assimilations- 
materials an ihrer Oberfläche bei Konstanz anderer bestimmender 
Faktoren. Wie diese Konzentration bei der Photosynthese rein über- 
legungsmäßig in der Zeiteinheit in zwei verschieden zusammengesetzten 
Lösungen unter Zugrundelegung verschiedener Annahmen über die mög- 
liche C- Quelle abnehmen muß, ist in Abb. 1 dargestellt. Zur Verwendung 
möge kommen eine Lösung 1, die 20 mg/l CO, (gasförmig) in Aqua dest. 
enthalten soll, und eine Lösung 2 mit 20 mg/l ,,freier‘ CO, + 80 mg/l ge- 
bundener CO,, d.i. eine Ca(HCO,),-Lösung, deren CO,-Druck 20 mg/l 
„freier‘‘ CO, entspricht. In der Lösung 1 wird bei Belichtung sehr rasch 
die CO,-Konzentration an der Pflanzenoberfläche abnehmen und damit 
auch die Assimilationsleistung sinken (Kurve a in Abb. 1. In Lösung 2 
wird, wenn nach NATHANSOHN ebenfalls nur die freie CO, assimilierbar 
ist, zunächst, d. h. im statischen Gleichgewicht die Konzentration des 
Ausgangsmaterials (CO,) so groß sein wie in Lösung 1. In dem ersten 
Augenblick nach der Belichtung müßte auch die Assimilationsleistung 
in beiden Fällen praktisch gleich sein. So wie sich aber ein dynamisches 
Gleichgewicht einstellt, sinkt in Lösung 2 die ausnutzbare CO,-Konzen- 
tration langsamer als in Lösung 1, da durch Zerfall des Bikarbonats 
nach dem Schema: 

Ca(HCO,), = CaCO, + H,0 + CO, 
die Konzentration des CO, an der Pflanzenoberfläche nicht so rasch 
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abnimmt (Kurve b in Abb. 1). Ist nun die Kohlensäure in jeder Form 
in Lésung 2 verwertbar, dann ist die ausnutzbare Konzentration gleich 
100 mg/l und die Assimilationsintensität entsprechend hoch (Kurve c 
in Abb. 1). Kann die Pflanze nicht diese ganze Menge assimilieren, 
sondern nur etwa CO,- und Ca(HCO,),-Moleküle, dann wird die ent- 
sprechende Kurve zwischen 6 und c (Abb. 1) liegen. 

Wollte man nun aus dem Verlauf! der Kurven a und b folgern, 
daß in Lösung 2 außer der ,,freien“ Kohlensäure auch noch Bikarbonat 

(aktiv) gespalten wird, so wäre dieser Schluß 
« nicht am Platze (ANGELSTEIN 1910); denn 
| die Assimilationsleistung wird immer im 





& dynamischen und nicht im statischen Gleich- 
gewichtszustand gemessen. Es ist daher 
ganz unmöglich, in einer Bikarbonatlösung 
in diesem Gleichgewichtszustand, der sich 

fortwährend ändert, die unter der oder jener 

Annahme verfügbare Kohlensäurekonzentra- 

tion bzw. die entsprechende Assimilations- 

intensität berechnen zu wollen. ANGEL- 

STEINs Feststellung, daß ‘die Assimilations- 

leistung einerseits mit dem Kohlensäure- 


mg/t CO, —> 
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der verfügbaren CO, an der Pflan- 
zenoberfläche a) bei 20 mg/1 CO, 








in Aqua dest. (——-), b) bei 20 mg/1 
freie CO, und 80 mg/1 gebundene 
CO,, wenn nur die freie CO, ver- 
wertet wird (— — —), und c)in der 
gleichenLésung, wenn auch die ge- 
bundene CO, verfügbar ist (....). 


druck (= ,,freie“ CO,) wächst bei gleichem 
Bikarbonatgehalt und andererseits mit dem 
Bikarbonatgehalt bei gleichem Kohlensäure- 
gehalt ansteigt, ist bei Akzeptiernng der 





NATHANSOHNschen Hypothese selbstver- 
ständlich. Mit dem gleichen Recht könnte man auch sagen, daß nicht 
„freie‘‘ CO,, sondern eventuell auch Ca(HCO,),-Moleküle oder HCO;-Ionen 
aufgenommen werden, um den verschiedenen Verlauf der Kurven a und 6 
zu erklären. Weiterhin wird ersichtlich, daß es durch Messung der 
Assimilationsleistung, sei es durch Bestimmung der CO,-Aufnahme oder 
O,-Abgabe, in einer Bikarbonatlösung nicht möglich ist, aus irgendeiner 
Lage der Leistungskurve, etwa zwischen a und c, etwas darüber aussagen 
zu können, welche Komponenten der Lösung aufgenommen werden 
können. Denn man kann nicht berechnen, wie groß die Assimilations- 
intensität sein muß, selbst wenn bei dieser oder jener Annahme die ver- 
wertbare C-Konzentration beim statischen Gleichgewicht der Lösung 
diese oder jene Größe haben müßte. Eine solche Berechnung stößt 
schon bei einem statischen Gleichgewicht auf Schwierigkeiten und ist bei 
einem dynamischen auch nicht mehr angenähert möglich. 

Eine experimentelle Methode, die die unübersichtlichen Konzentrations- 
verhältnisse des dynamischen Gleichgewichtszustandes zu vermeiden 


ı Mit dem Schema in Abb. 1 soll natürlich nichts ausgesagt werden über den 
wahren Verlauf der Kurven, der übrigens ein logarithmischer sein wird. 
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sucht, ist die Assimilationsmessung in strémenden Lésungen. Man kénnte 
erwarten, daB bei geniigender Strémungsgeschwindigkeit an der Pflanzen- 
oberfläche die Konzentrationsverhältnisse des statischen Gleichgewichts 
erhalten bleiben. Die Kurvena und b in Abb. 1 müßten also unter 
dieser Bedingung bei Annahme der NATHANSOHNschen Hypothese zu- 
sammen fallen. Jedoch muß dieses Zusammenfallen bei verschiedener 
Assimilationsleistung liegen, wenn Strömungsgeschwindigkeit und Licht- 
intensität variabel gewählt werden. Die eine oder die andere Größe 
kann immer so gewählt werden, daß die Kurven bei verschiedener Größe 
der Assimilationsintensität zusammenfallen, so daß auch diese Methode 
schon aus diesem Grunde (von anderen abgesehen) kaum geeignet er- 
scheint, eine Entscheidung des Problems treffen zu können. Deshalb 
stellt wohl auch James (1928), der mit strömenden Lösungen arbeitet, 
seine Versuche von vornherein auf den Boden der NaTHansonnschen 
Hypothese. 

Wenn man feststellt (hohe py-Werte und Leitfähigkeiten), daß aus 
einer Erdalkalibikarbonatlösung alle Kohlensäure verschwindet, so läßt 
das ebenfalls keinen Schluß darüber zu, in welcher Form der Kohlen- 
stoff aufgenommen wird, da auch eine Erdalkalimonokarbonatlösung 
eine gewisse Konzentration an „freier‘‘ Kohlensäure bzw. HCO/;-Ionen 
aufweist. Daß die Wasserpflanzen offenbar in einer Alkalikarbonatlösung 
(NATHANSOHN 1907) nicht assimilieren können, rechtfertigt auf jeden 
Fall keine Schlußfolgerung zugunsten dieser oder jener Annahme, da 
darin alle Komponenten einer Bikarbonatlösung (vgl. S. 627), wenn auch 
in anderer Konzentration, vorkommen. 

Wir sind deshalb zu dem Schluß gedrängt, daß alle bisher angewandten 
Methoden keinen Beweis liefern können dafür, ob in einer Bikarbonat- 
lösung diese oder jene Komponente verwertet wird oder nicht. Die NaTHAN- 
soansche Hypothese ist mit den jetzigen Kenntnissen und Methoden 
weder widerleg- noch beweisbar. Gleichwohl muß man, um experimentieren 
zu können, eine präzise Vorstellung über die der Wasserpflanze zur Ver- 
fügung stehende C-Konzentration haben. So blieb denn bislang kein 
anderer Weg als zu dieser Hypothese zu greifen. Man nahm auch meist 
ohne Bedenken den Analogieschluß NATHANSOHNs als erwiesene Tatsache. 

Das in Rede stehende Problem ist nur zu lösen, wenn die Pflanze 
an verschiedenen Stellen ihrer Außenfläche die einzelnen Komponenten 
einer Karbonatlösung getrennt aufnimmt oder abgibt und gleichzeitig 
die Möglichkeit besteht, die Veränderung des Milieus an diesen Stellen 
getrennt zu beobachten. 


IV. Versuche über physiologische Polarität. 
A. Blattober- und -unterseite im gleichen Medium. 
Man ist gewohnt, sich vorzustellen, daß die Kohlensäure, wie sie im 
Medium durch Diffusion an die lebende Zelle herangelangt, so auch 
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durch Diffusion im Innern der Zelle die Chloroplasten erreicht. Die 
Richtung der Diffusion wird durch den Verbrauch der Kohlensäure 
in oder an den Chloroplasten bestimmt, wo bei intensiver Assimilation 
der Partiärdruck für CO, = 0 sein mag. Damit verbindet sich die An- 
schauung, daB bei der Assimilation eine Zelle und ebenso ein ganzer 
Gewebekomplex allseitig gleichmäBig CO, aufnimmt. Demgegeniiber 
besteht jedoch auch die Möglichkeit, daß eine Zelle nur an einer Stelle, 
z. B. auf einer Seite dem Medium CO, entnimmt und auf die entgegen- 
gesetzte Seite weiterleitet. Gleicherweise könnte in einem homogenen 
Gewebe irgendeine gesonderte Zellpartie für die CO,-Aufnahme und 
Weitergabe bestimmt sein. 

Wenn man nun bei Wasserpflanzen nach Anhaltspunkten für solche 
Erscheinungen sucht, so stößt man auf die ebenso auffallende wie bisher 
kaum beachtete Tatsache, daß manche Wasserpflanzen nur an streng 
lokalisierten Stellen ihrer Außenfläche Auflagerungen von Kalzium- 
karbonat aufweisen. Bei den meisten Arten aus der Gattung Elodea, 
Najas und Potamogeton finden sich die Kalküberzüge nur allein auf der 
morphologischen Oberseite der Blätter und nie auf der Unterseite. 
Es ist schon lange bekannt, daß Kalkkrusten bei Wasserpflanzen als Folge 
der Assimilation entstehen. Die Vermutung liegt nun nahe, daß nur die 
Blattoberseite aus einer Ca(HCO,),-Lösung CO, aufnimmt, wenn wir uns 
schon die Auffassung NATHANSOHNs zu eigen machen wollen. 

Somit ist der Gang unserer Untersuchung nach oben Gesagtem klar 
vorgezeichnet. Zunächst soll die Frage gelöst werden, ob die Erscheinung 
der einseitigen Kalkinkrustation bedingt ist durch eine physiologische 
Polarität des Blattes bezüglich der Aufnahme und Leitung der Kohlen- 
säure. Gleichzeitig mit dem Nachweis einer derartigen Polarität soll 
gezeigt werden, in welcher Form die Kohlensäure in einer Bikarbonat- 
lösung von der Pflanze aufgenommen wird, d. h. wie der Massenaustausch 
Pflanze = Medium verläuft. 


a) Methodik. 

Die Versuchsmethodik gestaltete sich relativ einfach. Im wesentlichen 
wurde das Eintreten oder Ausbleiben einer alkalischen Reaktion an 
Blattober- und -unterseite untersucht und die Bedingungen dafür er- 
mittelt. Zu diesem Zwecke kamen die Objekte, Sprosse und Einzelblätter 
in Gefäße (meist Reagensgläser) mit der betreffenden Versuchsflüssigkeit, 
der einige Tropfen Phenolphthalein in feiner Suspension oder alkoholischer 
Lösung beigefügt waren. Bei Belichtung im Sonnenlicht kamen die 
Versuchsgefäße in wassergefüllte Aquarien, um größere Temperatur- 
erhöhungen zu vermeiden. Bei künstlicher Beleuchtung wurden die Ver- 
suche in einem elektrisch geheizten Wasserthermostaten angesetzt, der 


genaue Temperaturregulierung gestattete (Abb. 2). Bestimmungen des 
Pu-Wertes geschahen kolorimetrisch nach der Doppelkeilmethode oder 
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durch Vergleich mit Puffergemischen. Wo es notwendig war, bestimmte 
ich elektrolytische Leitfähigkeiten nach der Methode von KOHLRAUSCH. 
Die Bestimmung des Calciums geschah nach der mikroanalytischen 
Methode von Kramer und TispaLL (1921). Reines destilliertes Wasser 
stellte ich her nach der bewährten Methode von FrrrinG (1928). Die be- 
nutzten Chemikalien waren pro analysi-Substanzen von MERCK, die ver- 
wandten GefäBe aus Jenaer Glas. 





Abb. 2. Thermostatenapparatur. 


Grundversuch. Wenn irgendwo an der Oberfläche einer Pflanze CaCO, 
ausfällt, weil der Ca(HCO,),-Lösung CO, entzogen wird, so muß gleich- 
zeitig der py-Wert ansteigen. 

Ca(HCO,), = CaCO, + H,0 + CO, 
CaCO, + H,0 = Ca(OH), + CO, 

Da die Erdalkalibikarbonatlösung durch Entzug der ,,freien“ Kohlen- 
säure zur gesättigten Monokarbonatlösung wird und diese einen pg-Wert 
von etwa 9 besitzt, so verändert sich der py-Wert von < 9 bis 9. Wird 
noch weiter CO, aus dem übrigbleibenden CaCO, aufgenommen, so steigt 
der pp-Wert über 9 entsprechend der Menge des entstehenden Ca(OH),. 
Wieweit diese Schwankungen gehen, hängt von den besonderen Versuchs- 
bedingungen ab und von der Art der Vorgänge, die zu untersuchen sind. 

Daß der py-Wert unter Umständen 10 und mehr erreichen kann, 
haben LAPIQUE und KERKOMARD (1922), Scaurow (1926), Daum (1926), 
Bope (1926) u.a. nachgewiesen. Aber bei diesen Untersuchungen ist 
nicht darauf geachtet worden, an welcher Stelle der Pflanzenoberfläche 
die Lösung alkalisch wird. 
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Wenn die Pflanze nur an einer bestimmten Stelle ihrer AuBenfläche 
CO, eintreten läßt, dann muß ebendort die Flüssigkeit zuerst alk«lisch 
werden. Natürlich gelangen die OH’-Ionen durch Diffusion und Kon- 
vektionsströmungen in tiefere Schichten der Lösung, so daß im ganzen 
Medium schließlich der py-Wert steigt. Wenn man also nur auf der Ober- 
seite von Blättern einen Niederschlag von CaCO, antrifft, so steht zu 
erwarten, daß beim Einsetzen der Assimilation zunächst nur auf der 
Oberseite in der angrenzenden Lösung die Konzentration der OH’-Ionen 
ansteigt. RUTTNER (1921) und GickLHoRN (1927) erwähnen zwar schon 
nebenbei, daß Phenolphthalein sich nur an der Oberseite der Blätter 
von Elodea rötet, ohne jedoch dieser Erscheinung 
genauer nachzugehen. 

Die genauere Feststellung dieses Phänomens will 
ich als Grundversuch bezeichnen, weil hieran letzten 
Endes die ganze Untersuchungsreihe anknüpft. Als 
Versuchsmedium diente abgestandenes Leitungs- 
wasser [praktisch eine Ca(HCO,),-Lösung bei dem 
hohen Kalkgehalt des Kölner Wassers] und als Ver- 
suchsobjekt Sprosse von Elodea-Arten in Reagens- 
gläsern. Belichtet man nach Zugabe von Phenol- 
phthalein, so kann man regelmäßig die in Tabelle 1 
wiedergegebenen Beobachtungen machen. Die spe- 
ziellen Befunde sind gewonnen an einem Versuch mit 








me; fh Lt à 2 

PER UT Elodea canadensis bei Belichtung mit 1000 Watt aus 

Phenolphthaleinwölk- 30cm Entfernung bei 20°C im Thermostaten. Die 
chen (punktiert) an f F : 

der Blattoberseite. Beobachtung geschah mit einer binokularen Lupe. 


Tabelle 1. 


Zeit Reahacht uw 











10 Uhr Beginn der Belichtung. Lösung ungefärbt 


ww” — Nur auf der Oberseite der Blätter zeigt sich eine zusammenhängende 
rote Schicht von etwa 0,1 mm Dicke mit scharfen Konturen gegen 
die farblose Flüssigkeit. Die Pflanze scheidet O,-Blasen aus 

10# ; Die rote Schicht hat eine Dicke von 0,5—1 mm erreicht 

10® ,, Die Höhe der gefärbten Schicht ist weiter angewachsen und beginnt 


rote Schlieren in die farblose Lösung auszusenden. In den Blatt- 
winkeln bleiben die Konturen des roten Wölkchens am besten erhalten 





20. | 6s Das Medium färbt sich um die Pflanze herum allmählich rot. Die 
Rétung ist am Vegetationspunkt am geringsten 

ll 99 Verdunkelung. Die Bl heidung hört auf. Die ganze Lösung 
ist rot gefarbt 

12. 5 Das Rot beginnt in der Nähe der Blätter abzublassen 


Be. © Zwischen den Blättern, besonders in der Nähe des Vegetationspunktes, 
ist die Lösung farblos geworden 


Die Flüssigkeit ist vollständig entfärbt 
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Wie nach dem bereits Ausgeführten zu erwarten war, nimmt man 
nur auf der Blattoberseite bald nach der Belichtung einen sehr diinnen 
roten Uberzug wahr, der rasch an Dicke zunimmt und schlieBlich die 
Flüssigkeit im ganzen Gefäß rôtet. Abb. 3 zeigt ein schematisches Bild 
des Versuchs, der jederzeit leicht zu demonstrieren ist. 

Phenolphthalein beginnt eben bei py = 8 leicht rosa zu werden. Das 
dünne rote Wölkchen ist aber schon gleich zu Anfang des Versuchs 
von dunkelroter Farbe, die etwa einem py-Wert von 10 entspricht, wie 
sich mit einer Vergleichspufferlösung feststellen ließ. Da der pp-Wert 
einer gesättigten CaCO,-Lésung, die an der Oberseite des Blättchens 
auftreten muß, etwa 9 beträgt, so muß angenommen werden, daß auch 
noch dem CaCO, Kohlendioxyd entzogen wird und freies Ca(OH), entsteht. 
In den Blattwinkeln wird wohl deshalb das Wölkchen am größten, 
weil diese Stelle am meisten geschützt ist gegen Konvektionsströmungen, 
die immer infolge der mit der Belichtung verbundenen Erwärmung 
auftreten. Daß an den jungen Blättchen des Vegetationspunktes die 
Rötung zuletzt auftritt, wird darin begründet sein, daß, wie bekannt, 
junge Blätter wenig assimilieren, aber eine starke Atmungstätigkeit 
aufweisen. In Dunkelversuchen konnte ich niemals eine Steigerung des 
pa-Wertes finden. Er fällt regelmäßig im Dunkeln, wenn er im Licht 
angestiegen war, wahrscheinlich durch die Atmungskohlensäure. 

Ca(OH), + CO, = CaCO, + H,0 
CaCO, + H,0 + CO, = Ca(HCO,),. 

Man kann auf diese Weise viele Wochen lang in einem GefäB den 
täglichen Wechsel zwischen Färbung des Indikators unter dem Einfluß 
der Assimilation am Tageslicht und seiner Entfärbung während der Nacht 
durch die Atmung beobachten. Dabei wirkt ein geringer Phenolphthalein- 
zusatz auch nach langer Versuchsdauer kaum schädigend. Man mag diesen 
Versuch so oft wiederholen wie man will, niemals zeigt der Indikator 
an einer anderen Stelle als an der Blattoberseite eine Steigerung der 
OH’-Ionenkonzentration an. Ebenso konnte ich bei Elodea im Aquarium 
und in der Natur eine CaCO,-Auflagerung nur auf der Oberseite der 
Blätter beobachten. 

Der Versuch, diese Erscheinung auch an anderen Blättern aufzufinden, 
hatte durchaus positiven Erfolg. Zu den Versuchen in Tabelle 2 verwandte 
ich durchschnittlich 30 Einzelsprosse der verschiedenen Arten. Sprosse, 
die keine O,-Ausscheidung und keine Rotfärbung des Indikators zeigten, 
wurden als geschädigt nicht gezählt. 

Die in Tabelle 2 aufgeführten Pflanzen verhalten sich genau so, wie 
dies in Tabelle 1 für Elodea canadensis festgestellt wurde. Eine Ausnahme 
bilden nur Vallisneria spiralis und Potamogeton pectinatus. Die Blätter 
dieser Pflanzen weisen auch einen anderen anatomischen Bau auf als 
die übrigen. Wie anatomischer Aufbau und physiologische Polarität 
zusammenhängen, wird in Teil II dieser Untersuchungen gezeigt werden. 
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Tabelle 2. 
Prozente der untersuchten Sprosse mit Rotfärbung 
an den Blättern 

Leitungswasser | Ca(HCO,),-Lésung ee, 
Ober- | Unter- | Ober- | Unter- | Ober- | Unter- 
seite seite seite seite seite seite 

% % % % VA % 

Elodea canadensis f. callitri- 

D SR Fe NE 100 0 100 0 0 0 
Elodea densa. ...... 100 0 100 0 0 0 
Elodea crispa. . . . . . . 100 0 100 0 0 0 
Najas minor ....... 100 0 100 0 0 0 
Hydrilla verticillata . 100 0 100 0 0 0 
Potamogeton densus . 100 0 100 0 0 0 
Potamogeton 100 0 100 0 0 0 
Potamogeton us 100 0 100 0 0 0 
Potamogeton alpinus 100 0 100 0 0 0 
Potamogeton lucens 100 0 100 0 0 0 
Potamogeton Zizii . . . . - 100 0 100 0 0 0 
Potamogeton i 100 100 100 100 0 0 
Vallisneria spiralis 100 100 100 100 0 0 


b) Narkotika. 

Daß die alkalische Reaktion an der Oberseite der Blätter nicht durch 
das Licht direkt, sondern durch die im Licht stattfindende Photosynthese 
bewirkt wird, kann leicht nachgewiesen werden. Wenn ich dem Assi- 
milationsmedium Narkotika zusetze, dann unterblieb auch trotz voller 
Belichtung die lokale Rötung des Indikators. 

Das Ergebnis der Tabelle 3 wurde gewonnen mit je 35 Sprossen der 
einzelnen Art in abgestandenem Leitungswasser. Die Sprosse kamen 
nach einem Aufenthalt von 30Min. in dem Medium mit Äther bzw. 


Tabelle 3. 


Prozente der untersuchten Sprosse mit 
Rotfärbung an den Blättern 











+0,2Vol.-%| Rück- |+0,4Vol.-% Rück- 

Chloroform] versetzt Äther versetzt 
% % % % 

Elodea canadensis . . . . 0 100 0 100 
Hydrilla verticillata . . . 0 90 0 95 
Potamogeton crispus . . 0 100 0 94 














Chloroform wieder in reines Leitungswasser zurück. Die narkotisierten 
Pflanzen scheiden weder O,-Blasen aus noch röten sie Phenolphthalein, 
während die gleichen Sprosse nach Rückversetzung in Leitungswasser 
wieder Blasen bilden und eine alkalische Reaktion verursachen. Daraus 
geht deutlich hervor, daB die Indikatorfärbung nur durch die Photo- 
synthese bedingt wird, die ihrerseits vom Licht abhangig ist. 








ATOR IT 








und Photosynthese bei submersen Wasserpflanzen. I. 687 


c) Einfallsrichtung des Lichts. 

Man könnte nun versucht sein, das streng polare Verhalten der Blatter 
dieser Wasserpflanzen auf die Einfallsrichtung des Lichts zurückzuführen. 
In den bisherigen Versuchen fiel das Licht meist auf die Blattoberseite. 
Ich stellte deshalb eine ganze Anzahl Pflanzen von Elodea und Hydrilla 
invers, so daß die Blätter von der Unterseite her belichtet wurden. Aber 
immer trat eine Rotfärbung nur auf der Oberseite des Blattes auf. Doch 
da es bei diesen Versuchen mit vielblättrigen Pflanzen unvermeidlich 
ist, daß die meisten Blätter auch durch Reflexion an den benachbarten 
Blattflächen genügend Licht erhalten, so stellte ich Versuche mit ab- 
getrennten Blättern an. Blätter von Elodea densa, Potamogeton alpinus 
und Potamogeton crispus kamen in Schalen, die in der Dunkelkammer 
von der Unterseite her belichtet wurden. Auch bei diesen Versuchen färbte 
sich das Wasser immer nur an der Blattoberseite, gleichgültig, welche 
Lage die Blätter zum Lichte einnahmen. Hierbei ließ sich auch deutlich 
zeigen, daß die Rötung sich nur an den belichteten Stellen eines Blattes 
einstellt. Denn legte ich unter ein Blatt (zwischen Blatt und Lichtquelle) 
eine Schriftvignette, wie man sie zur Demonstration der lokalen Stärke- 
bildung im Blatt oft benutzt, dann zeigte sich die ausgeschnittene Schrift 
als lokale Rötung auf der Blattoberseite an. Am besten gelingt dieser 
Versuch, wenn man das Blatt zwischen zwei Glasplatten legt, damit 
keine Strömungen die lokale Indikatorfärbung fortführen. 

Versuche mit Vallisneria und Potamogeton pectinatus hatten ein anderes 
Ergebnis. Hierbei ist immer auf der Seite eine starke Rötung zu beob- 
achten, auf die das Licht fällt. Da diese Pflanzen sich bei der Assimilation 
nicht physiologisch polar verhalten, wurden sie nicht weiter untersucht. 
Auf jeden Fall wird die Polarität, wo sie vorkommt, nicht durch die 
Einfallsrichtung der Lichtstrahlen hervorgerufen. 


d) Einfluß verschiedener Bikarbonatlösungen. 

Für die bisherigen Versuche waren Leitungswasser oder Ca(HCO,),- 
Lösungen verwandt worden. Wie aus den theoretischen Überlegungen 
hervorging, muß das Medium Bikarbonate oder Karbonate enthalten, 
wenn bei der Photosynthese eine alkalische Reaktion auftreten soll. 
Demnach müßten auch andere Erdalkalibikarbonate als Ca(HCO,), 
und auch Alkalibikarbonate die gleichen Erscheinungen der lokalen 
Steigerung des pp-Wertes hervorrufen. Um dies zu prüfen, stellte ich 
Lösungen her von Sr(HCO,),, Ba(HCO,),, Mg(HCO,), und LiHCO, durch 
Einleiten von CO, in die betreffenden Karbonataufschwemmungen bzw. 
Karbonatlösungen, bis Phenolphthalein entfärbt wurde. 

Tabelle 4 zeigt, daß in allen verwandten Bikarbonatlösungen das 
gleiche Phänomen der einseitigen Färbung des Indikators auftritt. 
Der maximale bei der großen Anzahl der Einzelversuche jeweils zur 
Beobachtung gelangte pp-Wert ist ebenfalls in der Tabelle eingetragen 


Planta Bd. 20. 42 
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Tabelle 4. 





Elodea Hydrilla | Potamogeton 
canadensis | verticillata crispus 








Sr(HCO,), { | hee to ete er ope 7 10.8 109 
Mg(HCO,), { Maxi un ox 101 99 103 
Ba(HCO,), { Marine en bung aa et MLS 

LiHCO, { i = r oe pires Mo Fi #1 








| 

| 

% der mit Rotfärbung | 100 | 100 | 100 

{ Maxincbee pe Wert Be, 11,5 | 11,3 10,9 
% der S mit Rotfärbung | 100 | 100 | 100 

NaHCO, | } Kew dhe, pe... | 110 | 


11,1 | 10,8 
und erreicht eine recht beachtliche Höhe. Scaurow (1926) beobachtete 
für Spirogyra den Wert von 11,8. Für Elodea canadensis in Leitungswasser 
konnte ich Werte bis 11,95 ermitteln. 

Doch kann man bei diesen Versuchen einen Unterschied bemerken 
zwischen Erdalkali- und Alkalilösung hinsichtlich der Art der Phenol- 
phthaleinrötung. In Erdalkalilösung ist das rote Wölkchen gegen die 
farblose Lösung scharf konturiert. In Alkalibikarbonat kann man dagegen 
nie eine derartig scharf gegen die ungefärbte Flüssigkeit abgesetzte rote 
Schicht bemerken; die Rötung nimmt nach der Lösung zu kontinuierlich 
ab. Während schon nach kurzer Belichtung bei Erdalkali eine deutliche 
rote Wolke sich zeigt, stellt sich bei Alkali erst längere Zeit nach der 
Belichtung eine diffuse Rötung ein, die sich bald dem ganzen Medium 
mitteilt. Liegt aber in einer Alkalibikarbonatlösung zufällig ein Blatt 
mit der Oberseite der Wand des Gefäßes an, so wird die dünne Flüssigkeits- 
schicht zwischen Blattoberseite und Glaswand gleich nach der Belichtung 
intensiv rot. Dieses verschiedene Verhalten läßt sich aus dem Verhalten 
von Erdalkali- und Alkalibikarbonat erklären. Nimmt man an, daß 
durch Entzug von CO, z.B. Ca(OH), aus Ca(HCO,), entsteht, dann 
wird Ca(OH), nicht ohne weiteres von der Blattfläche weg in die Lösung 
diffundieren können, weil eine Grenzschicht entstehen muß, in der 
CaCO, ausfällt: 

Ca(OH), + Ca(HCO,), = 2 CaCO, + 2 H,0. 

Es kann also keine größere Menge OH'-Ionen in die Ca(HCO,),- 
Lösung gelangen. Infolgedessen muß der Indikator sich rasch in dünner 
Schicht färben und die Färbung gegen das farblose Medium eine scharfe 
Grenze haben. In der Alkalibikarbonatlösung dagegen sind durch die 
leichte Löslichkeit des Monokarbonats andere Voraussetzungen gegeben. 
Sollte hier auch durch CO,-Aufnahme K,CO, entstehen oder gar 
KOH, so kann K,CO,, das durch Hydrolyse stark alkalisch reagiert, 
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oder KOH leicht in die Lösung diffundieren, da es zu keiner Ausfällung 
kommt. Außerdem kann KHCO, aus dem Medium an die Blattoberfläche 
gelangen. Also die erhöhte OH’-Ionenkonzentration an der Blattfläche 
kann sich leicht mit der niedrigeren der Flüssigkeit ausgleichen. Dem- 
zufolge muß die Rotfärbung erst später sichtbar werden und ohne scharfe 
Grenze gegen die übrige Flüssigkeit sein. 


e) Giftwirkung von Bikarbonatlösungen. 

Obgleich alle in Tabelle 2 aufgeführten Pflanzen in den Lösungen der 
oben genannten Bikarbonate assimilieren können und reichlich O,-Blasen 
austreten lassen, so wirken doch bei längerer Versuchsdauer die Metall- 
ionen mehr oder weniger schädigend auf die Pflanzen ein. Die Gift- 
wirkung zeigt sich dadurch an, daß die Pflanzen gelbgrün werden und 
schließlich ganz ausbleichen. Zu Versuchen über Giftwirkung kamen je 
6 cm lange Sprosse von Elodea canadensis bzw. gleich große und gleich 
alte Blätter von Potamogeton in Jenser Kélbchen mit 200 cem Inhalt, 
die, in größeren Aquarien stehend, im Freien dem Wechsel des Tageslichts 
ausgesetzt waren. Um die Konzentration der Metallionen gleich groß 
zu machen, wurde von den Erdalkalikarbonaten und von Lithium- 
karbonat je :/,, Mol eingewogen und das Monokarbonat durch Einleiten 
von CO, vollständig als Bikarbonat gelöst; Kalium- und Natrium- 
bikarbonat wurden als solche zu 1/,, Mol gelöst. 

Die Ergebnisse in Tabelle 5 über die mittlere Lebensdauer der Versuchs- 
pflanzen in Bikarbonatlösungen stellen Mittelwerte dar aus je 15 Einzel- 
versuchen. Man sieht, daß die einzelnen Metallionen sich sehr verschieden 
in ihrer schädlichen Wirkung auf die Wasserpflanzen verhalten, und daß 
diese selbst sich wieder verschieden resistent erweisen. Die Giftigkeit der 











Tabelle 5. 
Durchschnittliche Lebensdauer der Sprosse in Tagen 
lodea Elodea Pe P 

u I.leanadensis II. rg a 
Ca(HCO,), - - 38 25 30 16 
Ba(HCO,), . - 5 3 4 3 
Sr(HCO,), . . 24 18 23 17 
(HCO,), . . 15 14 16 10 
HCO, . . . 8 4 5 3 
KHCO, ... 12 10 8 9 
NeHCO,.. . 10 9 9 6 














Kationen nimmt zu in der Reihenfolge Ca < Sr {Mg < K ¢ Na « Li< Ba. 
AuBerdem machte sich bei diesen Versuchen ein EinfluB der Herkunft 
der Pflanzen bemerkbar, indem nämlich Pflanzen aus einem kalkreicheren 
Gewässer gegenüber solchen aus einem kalkarmen sich als widerstands- 
fähiger erwiesen. Um einen Einfluß der etwa aufsitzenden Kalkkrusten zu 


42* 
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vermeiden, waren die Versuchspflanzen zuvor einem CO,-Strom ausgesetzt 
worden, bis kein CaCO, mehr aufgelést wurde, d. h. die elektrolytische 
Leitfähigkeit der Lösung konstant blieb. Elodea I stammte aus einem 
Teich mit 8,5 mg/l Ca” und Elodea II aus einem Gewässer mit 57 mg-/l 
Ca”. Die größere Resistenzfähigkeit der Pflanzen aus kalkreichem Wasser 
ist zu erklären, wenn man annimmt, daß diese in ihren Zellen einen 
größeren Vorrat an Ca” besitzen als die Bewohner kalkarmen Wassers, 
und somit eine größere Menge entgiftender oder antagonistisch wirkender 
Ca”-Ionen den Kationen des Mediums gegenübersteht. Man hätte also 
nur einen besonderen Fall der bekannten entgiftenden Wirkung der Ca” - 
Ionen vor sich. Daß die Vorstellung über das Vorhandensein eines größeren 
oder kleineren Vorrates an Calcium zutrifft, wird später zu zeigen sein. 


1) Karbonatfreie Salzlösungen. 

Durch die voraufgegangenen Versuche konnte nachgewiesen werden, 
daß die Versuchspflanzen bei der Photosynthese eine physiologische 
Polarität aufweisen. Diese äußert sich darin, daß das Medium nur auf 
der Blattoberseite alkalisch wird. Bei den eingangs angestellten Er- 
örterungen über das Zustandekommen dieser Reaktionsveränderung 
während der Photosynthese wurde die Forderung aufgestellt, daß die 
Erscheinung nur möglich ist, wenn das Assimilationsmedium Karbonate 
oder Bikarbonate enthält. In einer reinen CO,-Lösung (px = 4,08 in 
einer Lösung unter Atmosphärendruck) wird sich zwar auch der py-Wert 
bei der Photosynthese verändern, wenn mit der Aufnahme von CO, 
die Menge der H-Ionen liefernden Säure H,CO, abnimmt. Aber eine Ver- 
schiebung der Wasserstoffionenkonzentration ist nur möglich bis zum 
Maximalwert py = 7, wenn alle Kohlensäure aus dem Wasser aufgebraucht 
ist. Theoretisch müßte also in einer Lösung, die keine Karbonate enthält, 
während der Photosynthese der py-Wert nicht über 7 steigen können, 
vorausgesetzt, daß die Lösung neben dem CO,-Entzug keine ander- 
weitigen Veränderungen durch die Pflanze erfährt. Phenolphthalein darf 
sich unter diesen Bedingungen nicht an der Blattoberseite röten. 

Da aber die Blätter unserer Wasserpflanzen je nach dem Kalkgehalt 
des Wassers, in dem sie vegetieren, mehr oder weniger mit Kalk inkrustiert 
sind und so CaCO, in das Medium gelangen kann, mußte diese Fehlerquelle 
beseitigt werden. Die zuerst von Hassack (1888) und später von RUTTNER 
(1921) angewandte Methode, die Pflanzen durch Einleiten von CO, in 
das Medium vom anhaftenden Kalküberzug zu befreien, erwies sich, 
obwohl in den obigen Versuchen auch benutzt, nicht als vorteilhaft, da 
ein größerer Prozentsatz der so behandelten Pflanzen bei der notwendigen 
längeren Einwirkung eines hohen Kohlensäuredrucks geschädigt wird. 
Um einwandfreies Versuchsmaterial zu erhalten, wurde folgendermaßen 
verfahren: Einzelne Blätter von Elodea densa und Potamogeton crispus 
wurden durch vorsichtiges Abstreifen zwischen den Fingern von allen 





und Photosynthese bei submersen Wasserpflanzen. I. 641 


Auflagerungen befreit, in Aqua. dest. abgespült und dann einige Stunden 
in Aqua. dest. liegen gelassen, bis dessen elektrolytische Leitfähigkeit 
konstant blieb. Zur Verwendung kamen folgende Versuchspflanzen : 
Elodea I aus Wasser mit 8,5 mg/l Ca”, Elodea II aus Wasser mit 57 mg/l 
Ca”, Potamogeton I (11,7 mg/l Ca”) und Potamogeton IL (57 mg/l Ca“). 
Die Elodea-Blättchen klebte ich an der Basis mittels Vaseline an einem 
Glasstab und stellte diesen in ein Reagensglas, während die größeren 
Blätter von Potamogeton unbefestigt in die Gläser kamen. Die Versuchs- 
temperatur war 20°C und die Lichtquelle zwei Lampen von je 500 Watt 
aus 50 cm Entfernung. Die Beobachtung der Rötung geschah 10 Min. 


nach Beginn der Belichtung. 




















Tabelle 6. 
Elodea Potamogeton | Potamogeton 
I II I II 
CaCl, 7/1000 ™ + uy a $+ 
CaCl, */199 m ++ +++ ++ He 
KCI :/,090 M kr m - + 
KCl 1/199 m LE Tr = = + 3 
Ca{NO,), 7/199 m + u SE une: tte 
0, iho m + at + ++ 


In Tabelle 6 bedeutet + schwache, ++ mittlere und +++ starke 
Rôtung des Phenolphthaleins an der Blattoberseite. Aus der Tabelle 
erhellt, daB, entgegen den theoretischen Forderungen, in einer Lésung 
ohne Karbonate Phenolphthaleinrétung eintritt. Weiterhin ist ersichtlich, 
daB die natürlichen Standorte einen groBen EinfluB haben auf die Starke 
der alkalischen Reaktion. Pflanzen aus einem kalkreichen Gewässer 
reichern das Medium an der Blattoberseite immer stärker mit OH’-Ionen 
an als jene, die aus einem solchen mit geringem Kalkgehalt stammen. 
Außerdem beeinflussen die Ca”-Ionen in der Versuchslösung je nach 
ihrer Konzentration die Ausbildung des roten Wölkchens, indem es um 
so besser hervortritt, je mehr Ca”-Ionen das Versuchsmedium enthält. 
Die Erklärung dieses Verhaltens wird sich aus dem folgenden ergeben. 


g) Destilliertes Wasser. 

Mit der gleichen Methode stellte ich Versuche in Aqua dest. an. 

Auch im destillierten Wasser rötet sich, wie aus Tabelle 7 zu ersehen, 
Phenolphthalein an der Blattoberseite, trotz sorgfältigster Vorbehandlung 
der Blätter. Der pg-Wert steigt ebenfalls beträchtlich in der Versuchs- 
flüssigkeit, was aus dem höchsten Wert, der jeweils bei einer größeren 
Anzahl Versuche beobachtet wurde und in Tabelle 7 angegeben ist, 
sichtbar wird. Natürlich erreichte die Konzentration der OH’-Ionen bei 
Beginn des Versuchs einen viel höheren Wert als den später in der Lösung 
gemessenen, was aus der Stärke der Indikatorfärbung deutlich zu beob- 
achten war. Immer konnte das gleiche Ergebnis erhalten werden, wenn 
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Tabelle 7. 
Elodea Elodea Potamogeton | Potamogeton 
i II I II 
: Rôtung + ++ + ++ 
Aqua destillata . À pu 7,9 8,8 7,7 9,3 
++ +++ ++ +++ 
Aqua destillata ohne CO, pr ae >. + a+ 


frische, lebensfähige Blätter verwandt wurden. Die Wirkung des größeren 
oder geringeren Kalkgehalts des Standortsgewässers ist im Aqua dest. 
genau so zu finden, wie in den voraufgegangenen Versuchen mit karbonat- 
freien . 

Die Versuche in Aqua dest. und karbonatfreien Salzlésungen sprechen 
dafür, daß während der Photosynthese eine alkalisch reagierende Substanz 
an der Blattoberseite abgegeben wird. Unter dieser Annahme ist es auch 
verständlich, warum im kohlensäurefreien Aqua dest. das rote Wölkchen 
besser hervortritt (Tabelle 7) als im kohlensäurehaltigen Wasser, weil 
dann eine Neutralisation des fraglichen, OH’-Ionen abspaltenden Stoffes 
durch die Kohlensäure nicht stattfinden kann. Diese Substanz muß sich 
im Innern der Blätter befinden. Denn bei der Vorbehandlung der Versuchs- 
blätter ist es ausgeschlossen, daß dieser hohe py-Wert von etwa anhaften- 
dem CaCO, oder durch dessen Spaltung zu Ca(OH), herrühren könnte. 
Außerdem assimilieren die Blätter selbst im kohlensäurefreien Aqua dest. 
zu Anfang des Versuchs verhältnismäßig stark, was an den austretenden 
O,-Blasen leicht erkenntlich ist. Unter diesen Bedingungen geben auch 
Elodea II bzw. Potamogeton II mehr Sauerstoffblasen ab als J. Auch 
NATHANSOHN (1907) kommt zu dem Schluß, daß Wasserpflanzen aus einem 
Vorrat an gespeicherter Kohlensäure assimilieren können. 


h) Kohlensäurevorrat. 

Um festzustellen, inwieweit die lokale Rötung des Phenolphthaleins 
parallel geht mit der Assimilation aus einem Vorrat an gespeicherter 
Kohlensäure, beobachtete ich gleichzeitig die Färbung des Indikators 
und die Zahl der an der Schnittfläche austretenden Blasen. Die Versuchs- 
anordnung war die gleiche wie in den vorhergehenden Versuchen, nur mit 
dem Unterschied, daß 6 cm lange Sprosse von Elodea verwandt wurden, 
die nach der hier allein brauchbaren Methode Hassacks vom Kalk befreit 
worden waren. Das Assimilationsmedium war eine 1/,,- m-Lösung von 
CaCl,, worin die Phenolphthaleinrötung besonders gut hervortritt. 

Die Ergebnisse in Tabelle 8 zeigen, daß ein Zusammenhang besteht 
zwischen der Intensität der Rotfärbung an der Blattoberseite und der 
Assimilationsgröße, gemessen an der Blasenbildung. Wenn die Blasen- 
bildung aufhört, verschwindet auch die rote Schicht. Gleichwohl 
kann nach einiger Versuchsdauer die ganze Lösung blaßrot geworden 
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Tabelle 8. 
Pot. Pot. Pot. | Pot. | Pot. | Pot 
Elodea alpin alpin 
I II at a 1 | |e II 
Nach Rötung | ++ | +++ | 4+4+/4+44+/] — + — + 
30 Min. | Blasen 
pro5Minj 10 22 6 11 _ 2 — 3 
Rôtung |+++|++++| + u x x = #2 
euch | Blasen \ 
-(pro5Min] 6 21 5 9 og pur 
Rôtung > +++ + ++ u. = a — 
90 Min. | Blasen 
*{pro5Min] 2 8 3 7 — — — — 
Rôtung | — + = + IE at * = 
120Min. | Blasen 
pro5 Min} — 5 ~ 4 — a yp — 
Rétung — > . _ = i _ ze. in 
EI 
pro5Min] — 3 — = es ai a 
Rétung — — = + = = = ty + 
Nach 
- Blasen 
160 Min. pro5Minj — — = = + = = = 





























sein, nachdem die Bildung eines alkalischen Stoffes an der Blattoberseite 
und die Blasenausscheidung aufgehört haben und gleichzeitig jenesintensiv 
rote Wélkchen verschwunden ist. Je gréBer der innere Kohlensäure- 
vorrat ist, um so länger scheiden die Pflanzen Blasen aus und geben um 
so mehr von einem Stoff ab, der die Alkaleszenz des Wassers verursacht. 
Die Bezeichnungen I und JI kennzeichnen denselben Kalkgehalt des 
Standortwassers, wie dies für Hlodea und Potamogeton für Tabelle 6 
angegeben wurde. Aus Tabelle 8 geht auch klar hervor, daß die Größe 
des Kohlensäurevorrats und die Menge der ausgeschiedenen alkalischen 
Substanz vom Kalkgehalt des Standortwassers abhängen. Außerdem 
macht sich eine Verschiedenheit im Speicherungsvermögen für CO, und 
der Abgabe von alkalischen Stoffen bemerkbar. Potamogeton densus und 
Potamogeton alpinus haben diese Fähigkeit in sehr viel geringerem Maße 
als Elodea und Potamogeton crispus. Dies ist um so bemerkenswerter, 
als auch BENECKE (1921) für Potamogeton densus ein geringes Speicherungs- 
vermögen für CO, feststellte und dabei der Vermutung Ausdruck gab, 
daß manche Wasserpflanzen eine größere oder geringere Kohlensäure- 
reserve in Form von Karbonaten besitzen. Daß diese Vorstellung richtig 
ist, wird später gezeigt werden. 

Bringt man nun solche Pflanzen, die nach einigen Stunden Belichtung 
ihre Kohlensäurereserve aufgezehrt haben und keine Rötung des Phenol- 
phthaleins mehr bewirken, neuerdings in karbonatfreie Salzlösungen oder 
in Aqua dest., dann sind sie nicht mehr fähig, eine lokale Reaktions- 
änderung des Mediums zu erzeugen. Sie gewinnen aber diese Fähigkeit 
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oft schon nach Minuten wieder, wenn man sie in Bikarbonatlésungen 
bringt und belichtet. DaB Pflanzen, die ihre Kohlensäurereserve ver- 
braucht haben, imstande sind, diese wieder zu ergänzen, konnte ich durch 
Versuche nachweisen. Solche Pflanzen, die wie bei den Versuchen in 
Tabelle 8 ihren Vorrat aufgezehrt hatten, stellte ich einen Tag und eine 
Nacht in grobe, mit den betreffenden Versuchslüsungen gefüllte Aquarien 
und befreite sie vor dem Versuch von etwa während dieser kurzen Zeit 
gebildeten Kalkauflagerungen nach der Methode Hassacks. Die Beob- 
achtung des Phenolphthaleinwölkchens an der Blattoberseite geschah 
20 Min. nach der Belichtung. Die Ergebnisse sind aus Tabelle 9 zu ersehen. 




















Tabelle 9. 
Elodea | Flodes ohne | Elodea ohne | Elodea ohne | Elodea ohne 
Versuchsmedium yaune, | 24884. in | 248td.in | 24 Std.in | 24 Std. in 

Mg(HCO,), | Ca(HC0,), | CaCl, */109 m | COs-Lösung 
Pe a POPE, Fs — ++ ++ ers ver 
MelHOGy : | Sees. Pb. deed € 
Aqua dest. ohne CO, — + + = „ui 
Aqua dest. + vielCO, _ a Lz, 





Aus der Tabelle 9 geht hervor, daß die Fähigkeit, alkalisch reagierende 
Stoffe abzugeben, durch Aufenthalt in einer Bikarbonatlésung wieder- 
gewonnen werden kann. Die Abgabe dieser Stoffe wird nicht bemerkt in 
Aqua dest. mit gréBerem CO,-Druck, weil hier offenbar eine Neutralisation 
durch Kohlensäure eintritt. Andere Lösungen, die keine kohlensaurer 
Salze enthalten, vermögen nicht den Vorrat an Substanz zu ersetzen, 
der bei der Assimilationstätigkeit eine Erhöhung des pp-Wertes ver- 
ursacht. Auch sind sie nicht imstande, die gespeicherte Kohlensäure 
zu ergänzen. Denn, wenn die alkalische Reaktion nicht auftritt, dann 
sind meist auch keine austretenden Sauerstoffblasen zu bemerken. 
Die Befunde legen die Annahme nahe, daß die Kohlensäure in Form von 
Karbonaten bzw. Bikarbonaten gespeichert und die alkalische Reaktion 
möglicherweise durch die Abgabe der betreffenden Hydroxyde verursacht 
wird. 

Beläßt man die Versuchspflanzen, etwa wie für die Versuche in Tabelle 8 
vorbehandelte Elodea I und II, im Versuchsgefäß, das eine 1/,,,-m-CaCl,- 
Lösung enthält und setzt sie im Freien dem Wechsel von Tag und Nacht 
aus, so kann man beobachten, daß sich Tag für Tag das gleiche Spiel 
wiederholt. Mit Beginn des Tageslichtes zeigt sich ein rotes Wölkchen 
auf der Blattoberseite, das sich kürzere oder längere Zeit dort hält und 
dann verschwindet. Die Dauer seines Bestehens hängt ab von der durch 
das Standortgewässer bedingten Größe des Vorrats an alkalischer Sub- 
stanz. Je länger ein solcher Versuch dauert, um so kürzer wird die Zeit, 
während der die rote Schicht nach Tagesanbruch sichtbar bleibt. Ich 
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beobachtete einen solchen Versuch über drei Wochen, wobei am Anfang 
das rote Wölkchen 4 Stunden und am Schluß nur noch weniger als 
1/, Stunde nach Tagesanfang bestehen blieb. Unter diesen Bedingungen 
gibt offenbar die Pflanze bei beginnender Assimilation bei Tagesanfang 
alkalisch reagierende Stoffe aus einem Vorrat ab. Wenn dieser erschöpft 
ist, verschwindet die rote Schicht von der Oberseite der Blätter. Da sich 
aber jeden Tag derselbe Vorgang abspielt, so muß dieser Vorrat wieder 
ergänzt werden, etwa wie bei den Versuchen in Tabelle 9, wenn die 
fragliche alkalische Substanz durch die Atmungskohlensäure in Bikarbonat 
umgewandelt wird. 

Rurrner, der 1921 Ähnliches beiläufig beobachtete, schreibt, daß 
in Lösungen von 1/,,-m CaCl, ein rotes Wölkchen „tagelang“ bestehen 
blieb. Man kann allerdings zu der Meinung kommen, daß diese rote Schicht 
dauernd unverändert erhalten bleibt, wenn man täglich zur selben Zeit 
beobachtet. Seine Erklärung, es handele sich dabei um eine raschere 
Aufnahme der Anionen seitens des Blattes, wobei als Ersatz (Gegen- 
ionen) OH’-Ionen auftreten, trifft jedoch nicht zu. 


i) Temperatur. 

Die Temperatur des Versuchsmediums bei den bisher genannten 
Versuchen betrug meist genau oder angenähert 20°C. Da die physio- . 
logische Polarität als Ausdruck der einseitigen Abgabe von alkalisch 
reagierenden Substanzen streng an die Photosynthese gebunden ist, so war 
es von vornherein wahrscheinlich, daß dies Phänomen nur in dem Tempe- 
raturbereich möglich ist, in dem die Pflanze assimilieren kann. Dieser 
Temperaturbereich wurde auf Grund von Versuchen im Thermostaten 
für Elodea densa zu 10—34°C gefunden. Oberhalb und unterhalb 
dieser Temperaturgrenzen findet bei dieser Pflanze auch praktisch keine 
Sauerstoffausscheidung und ebensowenig eine Reaktionsänderung an der 
Blattoberseite mehr statt. 


k) Einseitige Stärkebildung. 

Nachdem nun die Polarität des Blattes hinsichtlich der lokalen 
Steigerung des py-Wertes im angrenzenden Medium und die Bedingungen 
dafür festgestellt werden konnten, erhebt sich die Frage, ob nicht noch 
andere physiologische Gewebedifferenzierungen vorkommen, die geeignet 
erscheinen, zur Klärung der Fragen des Stoffaustausch zwischen Pflanze 
und Medium beizutragen. Wenn man einseitige Kohlensäureversorgung 
des Blattes annimmt, dann müßten eventuell auch zuerst auf einer 
Seite die Produkte der Photosynthese auftreten. Man müßte auf einer 
Seite eher als auf der anderen Stärke feststellen können. Zur Prüfung 
auf ein solches Verhalten verdunkelte ich Sproßstücke von Elodea densa, 
Elodea canadensis und Hydrilla verticillata sowie Einzelblättchen dieser 
Pflanzen drei Tage und machte dann Stichproben mit Chloraljod auf 
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Stärke. Wie auch Benzcke (1921) angibt, ist nach dieser Zeit regelmäßig 
alle Stärke aus den Blättern verschwunden. So entstärkte Pflanzen 
wurden dem direkten Sonnenlicht in Leitungswasser ausgesetzt und dann 
mit Chloraljod untersucht. Da diese Blätter nur zwei Zellschichten 
dick sind, kann man die vorhandene Stärke leicht in der oberen und der 


unteren Zellenlage sehen. 

















Tabelle 10. 
Elodea densa Elodea Hydrilla 
Nach 10 Min. { oben + + + 
Nach 20 Min. { oben | ++ ++ ++ 
Nach 30 Min. { oben | +++ +++ +++ 


In Tabelle 10 bedeutet — keine, + wenig, ++ mittlere Menge und 
+++ viel Stärke. 

Die Beobachtung ergab, daß die Stärke zuerst immer in den Chloro- 
plasten der Blattoberseite auftritt, während sie erst später in denen der 
Unterseite sichtbar wird. Die Stärkekörner fand ich immer größer in 
den oberseitigen Zellen als in den unterseitigen. Jedoch ist manchmal 
ihre Zahl unten größer als oben. Es besteht leider kaum die Möglichkeit, 
diesen Vergleich irgendwie quantitativ zu gestalten. Aber deutlich war 
in einer großen Zahl von Versuchen die Bildung der Stärke zuerst in 
den oberseitigen Zellen zu sehen. Auch hat hier, wie bei der Erscheinung 
der oberseitigen Phenolphthaleinrötung, die Lichtrichtung keinen Ein- 
fluß. Bei Versuchen mit künstlicher Belichtung von der Blattunterseite 
her war ebenfalls nur in den Zellen der Oberseite zuerst Stärke zu 
bemerken. 

Wenn zuerst in der Blattoberseite Stärke entsteht, so könnte man das 
damit erklären, daß nur auf dieser Seite die Kohlensäure aufgenommen 
und nach der Unterseite weitergeleitet wird. Dies ist jedoch nicht der 
Fall, wie wir später zeigen werden. 


l) Einseitige Sauerstoffabgabe. 

Da zuerst in der Zellschicht der Blattoberseite Starke entsteht, 
kann man annehmen, daB hier eher als in der Unterseite der Vorgang 
der Photosynthese einsetzt. Ist dies der Fall, dann müßte auch an 
der Oberseite zuerst Sauerstoff gebildet werden und zuerst hier in das 
Medium diffundieren, da der Diffusionsweg zum Medium an der Blatt- 
unterseite erst durch eine zunächst nicht sauerstoffbildende Zellschicht 
gehen müßte. Wie schon Knrep (1915) nachgewiesen hat, wird ein er- 
heblicher Teil des produzierten Sauerstoffs direkt vom Medium gelöst 
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aufgenommen und entweicht nicht in Form von Gasblasen. Gorski (1929) 
konnte nachweisen, daB etwa ?/, des produzierten Sauerstoffs direkt in 
das Medium diffundiert, wäbrend nur 1}, als Gasblasen entweicht. 
Unter solchen Umständen müBte eine lokale Sauerstoffabgabe deutlich 
nachweisbar sein. 


Um eine einseitige O,-Ausscheidung festzustellen, benutzte ich die 
bekannte Indigoblaumethode. Wenn man eine mit einem Reduktions- 
mittel entfärbte Indigoblaulésung zur Versuchspflanze bringt, dann läBt 
es sich meist nicht vermeiden, daB Spuren von Sauerstoff eindringen 
und die genaue Feststellung einer lokalen Sauerstoffabgabe erschweren. 
Ich lieB deshalb Indigoblau durch Bakterien reduzieren, was den Vorzug 
hat, daB diese den beim Ansetzen des Versuchs eingedrungenen Sauer- 
stoff rasch aufzehren. Eine Nahrlésung mit 1% Rohrzucker und 1% 
Pepton wurde durch K,CO, gegen Lackmus eben alkalisch gemacht, 
mit Indigoblau dunkelgefärbt und nach Hinzugabe von etwas Teichschlamm 
in einer Anzahl Reagensgläsern unter Paraffin vom Luftsauerstoff ab- 
geschlossen. Nach 24—48 Stunden war das Indigoblau entfärbt und die 
Lésung blaBgelblich. Dann wurden die Versuchspflanzen in die Glaser 
gebracht und im Dunkeln 1/, Stunde darin belassen, bis die Spuren des 
mit den Pflanzen eingedrungenen Sauerstoffs von den Bakterien auf- 
gezehrt waren. Verwendung fanden Sprosse von Elodea densa, Elodea 
crispa, Elodea canadensis, Hydrilla verticillata und Einzelblätter von 
Potamogeton alpinus, Potamogeton crispus, Potamogeton Zizii. 


Wenn diese Pflanzen belichtet wurden, dann zeigte sich bei allen 
eine Erscheinung, die den Versuchen mit Phenolphthalein analog ist. 
Überall erscheint nämlich unter diesen Versuchsbedingungen allein auf 
der Blattoberseite ein blaues Wölkchen. Offenbar wird nur an der Ober- 
seite der Leukofarbstoff durch austretenden Sauerstoff zu blauem Indigo- 
karmin oxydiert. Einige Zeit nach der Belichtung färbt sich die ganze 
Lösung blau. In anderen Fällen wächst die blaue Schicht nicht über ein 
gewisses Maß hinaus und verschwindet zuletzt wieder. Die Stärke der 
Blaufärbung hängt eben sowohl von der Intensität der Photosynthese 
wie auch von der Reduktionstätigkeit der Bakterien ab. In älteren 
Bakterienkulturen findet keine Assimilation mehr statt, offenbar, weil 
die Bakterien schädigende Stoffwechselprodukte abgeben. Unter welchen 
Bedingungen sich diese Polarität des Blattes hinsichtlich der Sauerstoff- 
abgabe äußert und inwieweit diese physiologische Differenzierung fest- 
gelegt ist, wurde zunächst nicht weiter verfolgt. Denn im Rahmen dieser 
Untersuchung schien es nicht zweckmäßig, auch die Sauerstoffproduktion 
seitens der Pflanze in die zu untersuchenden Vorgänge des Stoffaustausches 
zwischen Pflanze und Medium miteinzubeziehen. Versuche über die ein- 
seitige Abgabe der Atmungskohlensäure führten bislang zu keinem ein- 
deutigen Ergebnis. 
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B. Versuche, bei denen Blattoberseite und -unterseite an verschiedene Medien 
grenzen. 

a) Methodik. 

Nachdem nun bekannt war, daB Blatter infolge ihrer physiologischen 
Polarität sich an verschiedenen Stellen ihrer Oberfläche dem Medium 
gegeniiber verschieden verhalten, lag es nahe, im Versuch die beiden 
Seiten mit verschiedenen, voneinander getrennten Medien in Beriihrung 
zu bringen. Da das Phänomen der Erzeugung einer lokalen alkalischen 
Reaktion an der Pflanzenoberfläche zur Lösung unserer Fragestellung 
am geeignetsten erschien, wurde nur dieses weiter untersucht. 

In folgenden Versuchen grenzten Blattunterseite und -oberseite je 
an ein anderes Medium, indem das lebende Blatt als trennende Membran 
zwischen zwei Versuchslösungen gebracht wurde. Bei dieser Versuchs- 
anstellung konnten natürlich nur Einzelblätter verwandt werden. Wie 
schon erwähnt, wurden möglichst saubere Blätter durch vorsichtiges 
Abstreifen zwischen zwei Fingern von allen aufsitzenden Krusten befreit, 
in Aqua dest. abgespült und dann in frischem Aqua dest. einige Stunden 
belassen. Die Blätter geben nach einigen Stunden praktisch keine disso- 
ziierenden Stoffe mehr ab. So behandelte Blätter befreite ich dann 
zwischen weichem Filtrierpapier sorgfältig von anhaftendem Wasser. 
Bei Potamogeton crispus und Potamogeton alpinus gelingt dies sehr 
leicht, da das Wasser an der unbenetzbaren Oberfläche nicht haftet. 
Die Blätter dienten dann als trennende Membran zwischen zwei Medien. 

Der einfachste Weg (Methode A), um dies zu erreichen, ist der, daß 
man das Blatt, nachdem man es auf der nach oben gekehrten Seite, 
mit einem Pinsel etwa 1—2 mm breit mit Vaseline umrandet hat, auf 
die Oberfläche einer Flüssigkeit legt und in diesen Vaselinrahmen mit 
der Pipette eine kleine Menge einer weiteren Lösung gibt. Letztere fließt, 
durch die Vaseline gehindert, nicht in die Flüssigkeit, auf der das Blatt 
schwimmt. Solche Versuche setzte ich in Deckelschalen an, damit die 
Flüssigkeit auf der Oberfläche des Blattes nicht zu rasch verdunstete. 

Ein anderer Weg besteht darin, daß ein Blatt zwischen aufeinander- 
passende Öffnungen zweier Gefäße gespannt und mit Vaseline abgedichtet 
wird. Hierfür verwandte ich dreierlei Gefäße: 1. Glasringe, wie man sie 
zur Herstellung feuchter Kammern benutzt; 2. planparallele Küvetten; 
und 3. zylindrische Glasgefäße mit eingeschliffenem Deckel. 

Die Glasringe (Methode B 1) von lcm Länge, 1 cm Höhe, 2,5 mm 
Wandstärke wurden auf beiden Schliffflächen mit Vaseline bestrichen 
und mit einer Seite auf ein Blatt aufgesetzt, worauf der Ring mit einer 
Versuchsflüssigkeit gefüllt und mit einem Deckglase verschlossen wurde 
(Abb. 4). Dann wurde das Glas mit dem Ring auf die andere Seite gelegt, 
und genau an der gegenüberliegenden Stelle ein weiterer Ring auf- 
gedichtet und sonst genau so verfahren. Die so hergestellten Doppel- 
kammern kamen in Deckelschalen. Die über den Ring herausragenden 
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Teile der Versuchsbehälter vertrocknen natürlich, aber das Stück inner- 
halb der beiden Glasringe bleibt 14 Tage und länger le 

Die Spiegelglasküvetten (Methode B2) hatten folgende Ausmaße: 
Innenraum 6 cm lang, 1,5 cm breit und 1,2 em tief, wobei die eine Längs- 
seite (1,5 x 6 em = 9 gem) offen ist. Die Stärke der als Dichtungsflache 
abgeschliffenen Wand betrug 1 cm. Auf beiden Schmalseiten befand sich 
zur Zuführung der Versuchslösungen ein Glashahn. Zum Versuch 
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Abb. 4. Abb. 5. 






































befestigte ich zwischen zwei solcher Kiivetten ein Blatt mit Vaseline, 
füllte die entsprechenden Flüssigkeiten ein und drückte die beiden Gefäße 
durch darüber gezogene Gummiringe gegeneinander (Abb. 5). 

Die zylindrischen Glasgefäße (Methode B 3) hatten folgende Formen: 
4,5 cm Höhe bei einem Lumen von 2 cm, auf der einen Seite eine Schliff- 
fläche von 3 mm Breite und an 
der entgegengesetzten einen ein- 
geschliffenen Glasstopfen. Zwei 
solcher Gefäße mit einem Blatt 
dazwischen wurden mittels einer 


federnden Drahtklammer gegen- a : 








einander gepreBt (Abb. 6). 

Blätter von Elodea densa und 
Hydrilla verticillata konnten we- ide 
gen ihrer Kleinheit meist nur 
nach Methode A behandelt werden. Die Öffnungen der GlasgefäBe 
B2 und B3 waren für die Blätter von Potamogeton crispus, die 
meist nur 1 cm breit, aber 8—10 cm lang werden, zu groB. Für solche 
Blatter brachte ich entsprechend kleinere Offnungen in einer diinnen 
Glimmerplatte an, befestigte die Blatter mit Vaseline darauf und brachte 
diese Platte zwischen die VersuchsgefäBe. Die Belichtung geschah im 
Freien in direkter Sonne oder im Laboratorium mit zwei Lampen zu je 
500 Watt aus 50 cm Entfernung im Thermostaten. Zur Kiihlung wurden 
bei den Versuchen im Freien die Deckelschalen bei Methode A sowie 
die Gefäße B 1, B 2, B 3 in große flache Zinkbecken eingestellt, durch 
die je nach der AuBentemperatur ein mehr oder weniger rascher Strom 
Leitungswasser hindurchfloB. Die GefäBe B2 und B 3 kamen hierbei 
5 cm tief unter die Wasseroberfläche zu liegen. Die Wassertemperatur 
betrug durchschnittlich 20°C. In den Deckelschalen (Methode A) stieg 
die Lufttemperatur nicht über 24° C. 
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b) Medium an der Blattunterseite variiert. 

In folgenden Versuchen grenzt an die Blattoberseite immer Aqua dest. 
mit Zusatz von etwas Phenolphthalein, während das Medium an der 
Blattunterseite variiert wird und ebenfalls mit einer Spur Phenol- 
phthalein versetzt wird. Wir stellten schon bei den Versuchen der vorigen 
Reihe fest, daB in Aqua dest. die Blatter bei der Photosynthese aus einem 
Vorrat alkalisch reagierende Substanzen abgeben künnen. Ein solches 
Verhalten war auch hier zu erwarten, wenn das Blatt mit der Unterseite 
an Aqua dest. grenzte. Es ergab sich denn auch dasselbe, wie schon 
Tabelle 8 angibt. Alle geprüften Blätter von Elodea densa, Hydrilla 
verticillata, Potamogeton crispus, Potamogeton Zizii, Potamogeton alpinus 
und Potamogeton densus geben unter diesen Versuchsbedingungen an der 
Oberseite, individuell verschieden, längere oder kürzere Zeit phenol- 
phthaleinrötende Substanzen ab. Potamogeton alpinus und Potamogeton 
densus sezernieren so geringe Mengen alkalischer Stoffe, daß bei der Be- 
handlung nach Methode A eine Rötung nicht sichtbar wird, weil offenbar 
die Kohlensäure der Luft etwa auftretende Spuren dieser Stoffe neutrali- 
siert. Nur in den Versuchen mit geschlossenen Gefäßen (B 1, 2, 3) wird 
mitunter bei letzteren Pflanzen eine schwache Rotfärbung sichtbar. 
Um einwandfreie Ergebnisse über den Einfluß des an die Blattunterseite 
grenzenden Mediums auf die Abgabe von alkalischen Stoffen an der 
Blattoberseite zu gewinnen, mußten die schon gereinigten Blätter einer 
weiteren Vorbehandlung unterworfen werden. Diese bestand darin, daß 
die Versuchsblätter einen Tag lang in Aqua dest. in diffusem Tageslicht 
aufgestellt wurden. Diese Zeit genügte zur Abgabe des gespeicherten 
Vorrats, und eine neuerliche Belichtung verursachte keine weitere Steige- 
rung des py-Wertes an der Blattoberseite, wenn sich auf beiden Seiten 
Aqua dest. befand. 

Die in Tabelle 11 aufgeführten Potamogeton-Arten wurden nach 
Methode A—B 3 untersucht, während bei Elodea und Hydrilla nur Me- 
thode A verwandt wurde. 


Tabelle 11. 
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densa verticillata alpinus Zizti crispus 
An Aan Fi oben lunten| oben |unten| oben |unten| oben |unten| oben | unten 

% % % % % % % % % 

0 0 0 0 0 0 0 0 0 

0 0 0 0 0 0 0 0 0 

0 0 0 0 0 0 0 0 0 

0 90 | 0 100 | 0 100 | 0 100 |! 0 

0 1100! 0 100 | 0 100 | 0 100 | 0 

a 48 0 | 100; 0 100 | 0 100 | 0 100 |! 0 
0 87 0 100 | 0 100 0 100 0 

0 100 | 0 100 0 100 0 100 0 

0 0 0 0 0 0 0 0 0 
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Es handelt sich in Tabelle 11 durchschnittlich um 15 Einzelversuche, 
von denen die Prozentzahl derer angegeben ist, bei denen eine Indikator- 
farbung eintrat. Das Vorhandensein einer Phenolphthaleinrétung, die 
auch unter diesen Bedingungen nur an der Oberseite auftritt, wurde nach 
3 Stunden festgestellt. Es ergibt sich einwandfrei, daB nur dann auf der 
Blattoberseite in das Aqua dest. eine alkalisch reagierende Substanz 
abgegeben wird, wenn die Blattunterseite mit einer Alkali- oder Erdalkali- 
bikarbonatlésung in Berührung steht. 

Behandelt man die großen Blätter von Potamogeton alpinus und 
Potamogeton Zizii nach Methode A, nachdem man zuvor auf der Unter- 
seite in Abständen von 1 cm Vaselinestreifen von 1 cm Breite gezogen 
hat, und läBt die Unterseite an eine Bikarbonatlésung grenzen, dann 
entstehen bei Belichtung auf der Blattoberseite im Aqua dest. 1 cm 
breite rote Streifen dort, wo auf der Unterseite keine Vaseline aufgetragen 
ist. Am besten gelingt dieser Versuch, wenn man auf die Blattoberseite 
einen entsprechend geschnittenen Streifen Glimmer legt, um eine Flüssig- 
keitsbewegung und Kohlensäurezutritt einigermaBen zu verhindern. 


c) Medium an der Blattoberseite variiert. 

Bei den folgenden Versuchen grenzt an die Blattunterseite immer 
Aqua dest. + Phenolphthalein, während an der Oberseite das Medium 
variiert wird und gleichfalls einen Zusatz des Indikators erhält. Die Ver- 
suche wurden dem zuletzt Genannten genau entsprechend ausgefiihrt. 
Jedoch wurde erst 4 Stunden nach Beginn der Belichtung beobachtet, 
ob eine Färbung des Indikators eingetreten war oder nicht. Die Prozent- 
zahlen (Tabelle 12) bedeuten die Anzahl der Einzelversuche, bei denen 
Indikatorfärbung zu beobachten war. 

Aus Tabelle 12 erhellt, daß die Zusammensetzung des Mediums an 
der Blattoberseite offenbar auf das Zustandekommen der alkalischen Re- 
aktion dortselbst ohne Einfluß ist. Auf der Blattunterseite tritt ebenfalls 
nie eine Färbung des Indikators ein. Bei Elodea densa und Potamogeton 























Tabelle 12. 
= crie * crispus | alpinus | Ziel 
acer See oben |unten| oben |unten| oben |unten| oben junten| oben | unten 
a EEE 1 %1% EB ER | % | % 
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crispus war als Ausnahme eine kaum sichtbare Rétung zu bemerken, 
die jedoch auf einer unvollständigen Abgabe des Vorrats bei der Vor- 
behandlung beruht haben dürfte. Läßt man jedoch diese Versuche, 
soweit sie mit geschlossenen Gefäßen angestellt sind, 24 Stunden stehen 
und belichtet danach, so zeigt sich in vielen Fällen eine schwache Rötung 
an der Oberseite, wenn das an diese angrenzende Medium eine Bikarbonat- 
lösung war. Wie sich ja schon zeigen ließ, sind die Blätter in der Lage, 
aus einer Bikarbonatlösung ihren Vorrat an alkalischer Substanz ergänzen 
zu können. Dies Vermögen dürfte auch der Grund sein, warum unter 
obigen Versuchsbedingungen eine Färbung des Indikators sichtbar wird. 


d) Zusammenhang zwischen Indikatorfärbung und Auftreten von 
Ca”- bzw. K°-Ionen. 

Es ergibt sich nun die Frage, welcher Natur diese Stoffe sind, die 
die Pflanze bei der Photosynthese an destilliertes Wasser abgibt. Da sie 
eine beträchtliche Erhöhung des py-Wertes verursachen, müssen sie 
unter den starken Basen zu suchen sein. Weiterhin steht die Abgabe 
dieser Stoffe in direktem Zusammenhang mit der C-Assimilation aus 
Bikarbonatlösungen. Die vorstehenden Versuchsergebnisse machen es 
nun sehr wahrscheinlich, daß die Blätter auf der Unterseite Bikarbonat- 
moleküle aufnehmen, diesem bei der Photosynthese CO, entziehen und 
auf der Oberseite die betreffenden Hydroxyde bzw. Monokarbonate 
abgeben. Wenn dies der Fall ist, dann müssen, sofern das Blatt mit der 
Unterseite an eine Bikarbonatlösung grenzt, in dem die Oberseite be- 
rührenden Aqua dest. gleichzeitig mit der Vermehrung der OH’-Ionen 
auch die Kationen der an die Unterseite grenzenden Bikarbonatlösungen 
auftreten. Um dies zu prüfen, unterzog ich die Blätter einer Vorbehand- 
lung wie bei den vorausgegangenen Versuchen zwecks Reinigung und 
Abgabe der Kohlensäurereserve. 

Die Versuche in Tabelle 13 wurden nach Methode A ausgeführt und 
4 Stunden nach Versuchsbeginn beobachtet, ob in Aqua dest. auf der Blatt- 
oberseite eine Färbung des Indikators und gleichzeitig Ca”-Ionen aufge- 
treten waren. Die Prozentzahlen in Tabelle 13 zeigen, daß von durch- 
schnittlich 15—20 Versuchen die angegebene Zahl sich positiv verhielt in 
bezug auf Nachweis einer alkalischen Reaktion sowie von K- bzw. Ca-Ionen. 
Ca” wurde nachgewiesen als Oxalat und K° als Kaliumnatriumkobalt- 
nitrit. Es zeigt sich, wie erwartet, daß mit einer Vermehrung der OH’- 
Ionen stets Ca”- bzw. K'-Ionen nachzuweisen sind, wenn an die Unter- 
seite eine Ca- bzw. K-Bikarbonatlösung grenzt. Dagegen fällt bei 
fehlender Phenolphthaleinrötung eine Prüfung auf Ca” und K’ negativ aus. 

Die einzelnen Ausnahmen in Tabelle 13 bei Zlodea und Potamogeton 
crispus mögen darauf zurückzuführen sein, daß diese Blätter ihren Vorrat 
an gespeicherter Kohlensäure [Ca(HCO,),] bei der Vorbehandlung nicht 
vollständig abgegeben hatten. Bei einer Anzahl von Versuchen, bei denen 
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Tabelle 13. 
Hydrilla Potamogeton | Potamogeton 'amogeton 
Pa Elodea densa verticillata — alpinus arte ~~ 
Cre ET os K nl Ca K | 22] ca x [PS |ca| x [A6] ca x 
% AIALAIRIAIAIAIAIAIAII AI AI % 
Ca(HCO, 
belichtet | 100 | 100} 01100100! 01100100! 0] 87 |87| 01100100! 0 
Ca(HCO,), 
dunkel 0; 0; O 0; 0] 0! 0! 01 0010 0; 0 
Aqua dest. 
belichtet 7 710 0; 0 0! 0 0! 0 4| 0 
Aqua dest. 
dunkel 0 0! OF 0 0 0! 0 0 0! 0; 010! 0 0! 0 
KHCO. 
mhglichtet 96) 0/965100) 0/100]100| 0100| 92 | 01921100! 8/100 
dunkel | 0| 0] ol o! 0| ol 0| ol ol ol of of ol ol o 















































die Blätter aus einem Vorrat alkalische Substanzen ausschieden, konnte 
nämlich stets Ca” nachgewiesen werden. 

Als besonders interessant erwies es sich, daß auch Potamogeton- 
Schwimmblätter trotz ihrer Anpassung an die C-Assimilation aus der 
Luft sich ebenso verhalten können, wie die Unterwasserblätter. Schwimm- 
blätter von Potamogeton alpinus und Potamogeton polygonifolius, die 
einige Tage auf kalkreichem Wasser geschwommen hatten, behandelte 
ich nach Methode A, indem ich sie auf Ca(HCO,),-Lésung legte und auf 
die gereinigte Oberseite Aqua dest. und Phenolphthalein gab. Sonderbarer- 
weise trat bei einer Anzahl dieser Schwimmblatter eine Phenolphthalein- 
rötung auf, und gleichzeitig konnte ich in der oberseitigen Flüssigkeit 
Ca” nachweisen. 

Die Wahrscheinlichkeit, daß bei diesen Versuchen, die auf der Blatt- 
oberseite auftretenden Ca” - bzw. K'-Ionen aus der an die Blattunterseite 
grenzenden Bikarbonatlösung stammen, ist sehr groß. Diese Ionen 
gelangen nicht infolge Diffusion durch das Blatt hindurch in das Medium 
an der Oberseite; denn sonst müßten sie auch in den Dunkelversuchen 
oder bei der Verwendung von Salzlösungen ohne Kohlensäureanionen 
dahin gelangt sein. 

Wenn nun die betreffenden Kationen durch eine Tätigkeit des Blattes 
aus dem Medium an der Unterseite aufgenommen und zu dem an der 
Oberseite weitergegeben werden, dann muß ihre Konzentration an der 
Unterseite abnehmen. Um dies qualitativ nachzuweisen, machte ich Ver- 
suche mit Methode B1—B3. Die Gefäße wurden 10 Stunden lang 
belichtet und danach die Dichte sowohl der Calciumoxalat- als auch der 
Kaliumnatriumkobaltnitrit-Niederschläge in den Doppelgefäßen gegen- 
einander und mit den aufbewahrten Ausgangslösungen verglichen. In 
einer Reihe von Versuchen ergab sich dann, daß die Ca”- bzw. K'-Kon- 
zentration an der Blattunterseite, nach der Dichte der Niederschläge 
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zu urteilen, gegenüber der Ausgangslösung abgenommen hatte. Bis- 
weilen trat sogar ein stärkerer Niederschlag auf in dem ursprünglichen 
Aqua dest. an der Oberseite als in der Bikarbonatlösung an der Unterseite. 
Damit ist wahrscheinlich gemacht, daß Ca’ - und K’-Ionen an der Blatt- 
unterseite aufgenommen und durch die Lebenstätigkeit des Blattes an 
der Oberseite wieder abgegeben werden. 


e) Manganniederschläge. 

Da nun einerseits in das Medium an der Blattoberseite Ca” abgegeben 
wird und andererseits ebendort ein hoher py-Wert auftritt, liegt die An- 
nahme sehr nahe, daß dort Ca(OH), gebildet wird. Nun ist es bekannt 
(Moriısch 1909; PERUSEK 1919; Küster 1923; GıickLuorn 1927), daß 
bei der Photosynthese in Bikarbonatlösungen mit Zusatz eines Mangan- 
salzes auf der Oberfläche submerser Pflanzen lokalisierte Niederschläge 
von Manganoxydhydrat abgelagert werden. GICKLHORN nimmt an, 
daß die, infolge des CO,-Entzugs (nach der NATHANSOHNschen Hypothese) 
hydrolytisch entstehenden OH’-Ionen das schwerlösliche Mangan- 
hydroxyd zur Fällung bringen nach folgender Gleichung: 

Ca(OH), + MnCl, = Mn(OH), + CaCl,. 
Das weiße Manganoxyd geht durch nachträgliche Sauerstoffaufnahme 


OH 
in das braungefärbte Oxydhydrat Mn=0 über, und dies um so leichter, 
OH 


da ja gerade an der Blattoberseite, wie wir zeigen konnten, Sauerstoff 
an das Medium abgegeben wird. Dieser Niederschlag müßte also auch auf- 
treten, wenn die Blattoberseite an Aqua dest. grenzt und nach unserer 
Annahme Ca(OH), in das Medium ausscheidet. 

Zur Orientierung über diese Frage stellte ich mit der Methode der 
getrennten Kammern Versuche an. MnCl, wurde verwandt in einer 
Konzentration von 0,2%. Die Versuchsblätter wurden in Aqua dest. 
vorbelichtet, bis sie ihren Vorrat an alkalisch reagierender Substanz 
abgegeben hatten. Die kleinen Blättchen von Elodea densa wurden auf 
entsprechende Ausschnitte in dünnen Glimmerplättchen mit Vaseline be- 
festigt und diese Glimmerscheibchen zwischen zwei Kammern gebracht. 
In Tabelle 14 bedeutet + Beobachtung eines Manganniederschlags. 











Tabelle 14. 
Elodea Potomogeton | Pot et: Pot geton 
densa alpinus — _Zicii | crispus 
be- be- be- | be- | 
dun- dun- dun- | dun- 
lich- lich- lich- | lich- | 
tet | Kel | tet | kel tet | kel | ‘tot | kel 





Unterseite: Aqua destillata 
Oberseite: Aqua dest. + MnCl | — | — | — | — | — | — | — — 
Unterseite: Ca(HCO,), 

Oberseite: Aqua dest. + MnCl, 
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Wie aus der Tabelle erhellt, trat nur dort eine braune Färbung, 
d.h. eine Ablagerung von Manganoxydhydrat ein, wo auch sonst nach 
den bisherigen Erfahrungen an der Blattoberseite eine alkalische Reaktion 
[Ca(OH),-Abgabe] zu verzeichnen war. Ich erhielt so bei Elodea auch die 
typischen Ringfiguren, wie sie schon von den genannten Forschern be- 
schrieben worden sind. Da im Verlauf dieser Untersuchungsreihe noch 
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Abb. 7. Zellen von der Oberseite eines Elodea-Blattes mit ringförmigen 
Manganauflagerungen. 


einmal auf diese ringförmige Ablagerung zurückgekommen werden muß, 
sei eine solche in Abb. 7 wiedergegeben. Damit ist ein weiterer Anhalts- 
punkt gewonnen, der dafür spricht, daß die physiologisch polaren Blätter 
auf der Oberseite Ca(OH), abscheiden. 


V. Deutung der Versuche. 

Qualitative Versuche, wie sie bisher angeführt wurden, können natür- 
lich die eingangs gestellte Frage nach der Natur des Stoffaustausches 
Pflanze Z Medium bei der Photosynthese in Bikarbonatlösung nicht 
restlos klären. Jedoch waren sie notwendig als Grundlage für die Versuchs- 
anstellung zu quantitativen Untersuchungen. 

Daß die Pflanze an verschiedenen Stellen ihrer Außenfläche eine 
verschiedene Veränderung des Milieus verursacht, konnte eindeutig 
festgestellt werden. Obwohl die Blätter unserer Versuchspflanzen eine 
so wenig anatomische Dorsiventralität aufweisen, daß es z.B. bei den 
dreischichtigen Blättern der Potamogeton-Arten oft schwer ist, anatomisch 
Ober- und Unterseite zu unterscheiden, so besitzen sie doch eine ganz 
ausgesprochene physiologische Dorsiventralität. Unter vielen tausend 
Einzelversuchen wurde bei den Pflanzen, deren Blätter als physiologisch 
polarisiert erkannt waren, nicht eine einzige Ausnahme der Art gefunden, 
daß sich etwa an der Unterseite Phenolphthalein gerötet hätte. Damit 
ist jedoch nicht gesagt, daß an der Unterseite keine Vermehrung der 
OH’-Ionen auftreten könnte. Denn mit Phenolphthalein ist nur ein pg-Wert 
über 8 nachzuweisen. Aber wie spätere Versuche zeigen werden, findet 
an der Unterseite tatsächlich keine Veränderung der Reaktion statt. 

Stellt man sich auf den Boden der NATHANSOHNschen Hypothese, dann 
könnte man dies Verhalten damit erklären, daß nur von der Blattoberseite 
CO, in Gasform aufgenommen wird, während die Blattunterseite für CO, 
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impermeabel wäre. Dann tritt infolge der Verschiebung des Gleichgewichts 
in einer Bikarbonatlösung eine Steigerung des py-Wertes an der Blatt- 
oberseite auf. Für diese Erklärung würde als weitere Stütze auch die 
Tatsache gelten können, daß zuerst in den Zellen der Oberseite Stärke 
gebildet wird und weiterhin hier zuerst Sauerstoff in das Medium diffun- 
diert. Aber schon eine einfache Überlegung läßt die NaTHansonnsche 
Hypothese für die untersuchten Pflanzen kaum zur Erklärung geeignet 
erscheinen. Denn assimiliert ein Blatt in einer stagnierenden Bikarbonat- 
lösung, dann entsteht fast momentan an der Blattoberseite ein so hoher 
Py-Wert, daß in unmittelbarer Nähe der Zellaußenwände nur ein sehr 
geringer CO,-Druck vorhanden sein kann. Das Blatt müßte also sehr 
rasch in seiner CO,-Aufnahme, wenn sie von der Oberseite her geschähe, 
und damit an der Photosynthese gehemmt sein. Dies ist aber nicht der 
Fall, wie die reiche O,-Ausscheidung lehrt. Gänzlich unvereinbar mit 
der durch diese ‚Hypothese gegebenen Erklärungsweise ist jedoch der 
Umstand, daß ein Blatt auch in Aqua dest. an seiner Oberseite eine 
alkalische Reaktion erzeugen kann, wobei ein begrenzter Vorrat an 
alkalischen Stoffen abgegeben wird. Weiterhin kann man mit dieser 
Annahme durchaus nicht erklären, warum ein Blatt mit der Unterseite 
an eine Bikarbonatlösung grenzen muß, damit in dem die Oberseite 
berührenden Aqua dest. eine alkalische Reaktion auftreten kann, wenn 
zuvor der gespeicherte Vorrat an alkalisch reagierender Substanz ab- 
gegeben ist. Außerdem, warum sollten denn gerade mit dem Auftreten 
einer alkalischen Reaktion im Aqua dest. an der Oberseite gleichzeitig Ca’ - 
Ionen oder K'-Ionen erscheinen, wenn eine Ca(HCO,),- oder eine KHCO,- 
Lösung an die Unterseite grenzt? Weiter konnte wahrscheinlich gemacht 
werden, daß die Konzentration der Kationen des kohlensauren Salzes 
an der Blattunterseite abnimmt, während sie an der Oberseite zunimmt. 
Diese Befunde drängen zu der Annahme, daß aus der Blattoberseite 
Ca(OH), austritt, was auch die Versuche über Manganablagerungen nahe- 
legen. Alle diese Vorgänge finden nur dann statt, wenn das Blatt belichtet 
wird, d.h. wenn es C assimiliert. 

Die Vorgänge, die bei der Photosynthese zu einer einseitigen Ver- 
änderung der Reaktion des Mediums führen, müssen notgedrungen andere 
sein, als sie nach der Hypothese NATHANSOHNS zu fordern wären. Der 
Kohlenstoff muß nicht von der Blattoberseite, sondern gerade von der 
Blattunterseite aufgenommen werden. Natürlich kann C dann nicht 
auf der Unterseite allein als CO, in das Blatt eintreten, denn sonst müßte 
ja gerade hier die OH’-Ionenkonzentration ansteigen, was erfahrungs- 
gemäß nicht der Fall ist. Vielmehr muß angenommen werden, daß Bi- 
karbonatmolekiile oder entsprechende Ionenpaare aufgenommen werden. 
Dabei würde es natürlich in den Zellen des Blattes zu einer Anhäufung 
der Kationen der kohlensauren Salze kommen, wenn sich das Blatt 
derselben nicht irgendwie entledigen könnte. Nun läßt sich nachweisen, 
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daB auf der Blattoberseite diese Ionen wieder aus dem Blatt an das Medium 
abgegeben werden, wobei eine alkalische Reaktion eintritt. Da der py-Wert 
unter Umständen sehr hoch werden kann, entstehen offenbar an der Blatt- 
oberseite die Hydroxyde der Erdalkalimetalle oder die Monokarbonate 
und allenfalls auch die Hydroxyde der Alkalimetalle. 

Also findet bei der Photosynthese im Blatt ein Transport statt von 
Unterseite zu Oberseite, sowohl von Kohlensäureanionen als auch von 
Metallkationen, wobei die letzteren als im Assimilationsvorgang unver- 
wertbar an der Oberseite wieder abgeschieden werden. Unter dieser 
Annahme ist es auch leicht verständlich, daß ein Blatt in seinen Zellen 
einen gewissen Vorrat an Bikarbonaten besitzen kann. Bei Verbrauch 
dieses Vorrats durch die Assimilation in einem kohlensäurefreien Medidm 
wird offenbar das aus dem gespeicherten Calciumbikarbonat entstehende 
Hydroxyd an der Blattoberseite wieder abgegeben. Dagegen wird z.B. 
in einer Ca(HCO,),-Lösung dieser Vorrat von der Unterseite her dauernd 
wieder ersetzt und kontinuierlich auf der Oberseite Ca(OH), abgeschieden. 

Diese gerichtete Stoffbewegung innerhalb eines Blattes ist als Aus- 
druck seiner physiologischen Polarität anzusehen und bildet die Ursache 
für die verschiedene Veränderung des Mediums an beiden Seiten eines 
Blattes bei der Photosynthese. 

Diese eben skizzierten Anschauungen über die Vorgänge des Stoff- 
austausches Pflanze Z Medium bei der Photosynthese in Bikarbonat- 
lösungen ergeben sich aus der Sichtung der Ergebnisse der angestellten 
qualitativen Versuche. Allerdings können solche den zwingenden Beweis 
nicht dafür erbringen, daß der Massenaustausch zwischen Pflanze und 
Medium genau so verläuft wie angenommen, sondern nur einen hohen 
Grad der Wahrscheinlichkeit diesen Überlegungen einräumen. Daß jedoch 
der Massenaustausch nach den vorgebrachten Anschauungen verläuft, 
wird im zweiten Teil dieser Untersuchungsreihe mit genauen quantitativen 
Methoden nachgewiesen werden. 
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ENTWICKLUNGSPHYSIOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN 
UBER DEN EINFLUSS EINIGER NARKOTIKA AUF DIE 
HETEROSTYLE LEINART LINUM AUSTRIACUM L. 


Von 
Maria FREIBURG. 


Mit 24 Textabbildungen und Tafel III. 
(Eingegangen am 18. Juni 1933.) 


Einleitung. 

Seit langem versucht man, an den verschiedensten pflanzlichen 
Objekten außer durch Kreuzung auch auf physikalischem und chemischem 
Wege durch qualitative und quantitativeChromosomenänderungen experi- 
mentell Mutanten zu erzielen. Uns interessieren hier vor allem die Versuche 
mit Blütenpflanzen. Mit physikalischen Methoden ergaben sich die besten 
Erfolge durch Röntgenstrahlen (DELAUNY 1930; StuBBE 1930), Padium- 
strahlen (STEIN 1922, 1926, 1930), ultraviolette Strahlen (StuBBE 1930) 
und Temperaturschocks (BELLING und BLAKESLEE 1922, 1923, 1924; 
DE Mor 1930; MıcHAerLıs 1926, 1928, 1929, 1930; Sakamura 1920, 
1926; Stow 1926; StusBE 1930). Bei der Beeinflussung durch chemische 
Agentien spielen Narkotika, wie Chloroform, Äther, Chloralhydrat. 
Benzin usw. eine bedeutende Rolle. Die ersten positiven Resultate 
mit Narkotika erzielte NÉMEC 1904. Durch Chloralisieren der Wurzel- 
spitzen von Vicia faba erhielt er diploide und sogar tetraploide Kerne. 
Es folgen dann weiter seine Versuche mit Benzindämpfen und Chloroform 
und 1920 die von SAKAMURA, der die besten Ergebnisse mit Chloralhydrat 
erhielt. Auf diese, wie auf weitere Arbeiten wird im Laufe der vorliegenden 
Untersuchung noch zurückzukommen sein. 

Ziel dieser Arbeit ist, den Einfluß von Narkotika auf heterostyle 
Pflanzen zu untersuchen. Versuchsobjekt war die heterostyle Leinart 
Linum austriacum L., und zwar eine blau blühende Rasse. Der Kurz- 
griffel von L.austr. ist heterozygot und dominant im Faktor Kurz- 
griffligkeit (K k). Der Langgriffel ist homozygot (k k). Es sollte ver- 
sucht werden, durch Anwendung der Narkotika polyploide Pflanzen 
zu erzeugen. 

Als Narkotika fanden Verwendung: Chloroform, Äther, Chloralhydrat, 
Methyl- und Äthylurethan. Ihre Wirkung wurde an den beeinflußten 
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Pflanzen und ihren Nachkommen studiert. Fiir die zytologische Unter- 
suchung wurden in erster Linie die Pollenmutterzellen, in geringem 
Umfange die Zellen der Wurzelspitzen herangezogen. 

Die Arbeit entstand auf Anregung und unter Leitung von Herrn 
Professor Dr. F. LarBAcH, dem ich für sein stetes Interesse und seine 
wertvollen Anregungen herzlichst danke. 


Technik der Versuche. 

Die Ausführung der Versuche fiel in die Blütezeit von L. austr. von Anfang Mai 
bis Anfang September 1931. Durch Voruntersuchungen mit der Herrzschen Methode 
wurde festgestellt, bei welcher KnospengréBe die Antheren noch Pollenmutterzellen 
in Stadien vor und in der Reduktionsteilung enthielten. Diese Knospen haben eine 
ungefähre Größe von 3,5 mm. Nur solche Pflanzen, die eine größere Anzahl derart 
junger Knospen hatten, kamen zu Versuchszwecken in Betracht. 

Vor der Beeinflussung einer Pflanze fixierte ich normale Knospen und unter- 
suchte an den ersten Blüten die reifen Pollen. Bei jeder Pflanze wurden ungefähr 
150 Pollen gezählt und die Mittelwerte ihrer Länge und Breite bestimmt. Die 
Variationsbreite der normalen dreikeimporigen L. austr.-Pollen beträgt in der Länge 
60—65 y und in der Breite 45—55 u. 

Wo es möglich war, setzte ich nicht die ganze Pflanze dem Narkotikum aus, 
sondern nur einzelne Zweige mit ihren Knospen, so daß gleichzeitig mit den beein- 
flußten Blüten normale zur Verfügung standen. Im Vergleich mit unbeeinflußten 
Pflanzenteilen konnten auch die Schädigungen, die durch die Behandlung sofort 
oder später an den gekennzeichneten Zweigen eintraten, besser beurteilt werden. 
Ein Übergreifen der Wirkung der Narkotika von den beeinflußten Zweigen auf die 
unbeeinflußten ließ sich nicht feststellen. 

Bei der Anwendung von Chloralhydrat, Methyl- und Äthylurethan wurden die 
Zweige mit der Spitze nach unten in die Lösungen eingetaucht, nachdem die 
Knospen mit der Nadel etwas geöffnet worden waren. Das leichte Umbiegen und 
Öffnen der Knospen schadet der Pflanze in keiner Weise, wie aus Vorversuchen zu 
ersehen war. Pflanzenzweige zeigten nach 48stündigem Eintauchen in Wasser 
keinerlei Hemmungen und Störungen. Nach dem Herausnehmen der Pflanzen 
aus der Versuchsflüssigkeit wurde mehrmals in reinem Leitungswasser abgespült. 
Baur (1930) bringt beiseinen Versuchen mit Antirrhinum majus die jungen Pflanzen 
auch mit der Sproßspitze nach unten in ein solches ,,Reizbad“. 

Die Versuche mit den leichtflüchtigen Narkotika wurden auf folgende Weise 
ausgeführt: Man brachte einen Wattebausch, der mit dem Narkotikum getränkt 
war, auf den Grund eines ERLENMEYER-Kolbens, in den man die Pflanzenzweige 
hineinsteckte. Um zu rasche Verdunstung zu verhindern, wurde der Kolben oben 
mit Watte abgedichtet. Auf diese Weise konnte jedoch die Konzentration des Nar- 
kotikums, das auf die Pflanze einwirkte, schlecht bestimmt werden; deshalb wurde 
meist die ganze Pflanze beeinflußt. Sie wurde in einen Glaskasten (Höhe 0,8 m, 
Breite 0,6 m, Länge 0,8 m) gestellt, in den man eine bestimmte Menge des Narkotikums 
mit einem Zerstäuber verteilte. Man konnte so einen relativen Wert für die Menge 
des Narkotikums, das auf die Pflanze einwirkte, feststellen (Inhalt des Glaskastens 
0,384 cbm, darin wurden die entsprechenden Mengen des Narkotikums zerstäubt). 








Die Ergebnisse der Beeinflussung. 
Vorbemerkung: Zunächst ist die Möglichkeit von der Hand zu weisen, daß die 
Wirkung der Narkotika eine rein physikalische, nämlich Kältewirkung sei; denn 
Chloroform wirkt stärker ein als Äther, obwohl der Sieder"nkt des letzteren tiefer 
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liegt als der des Chloroforms, Äther also eine größere Verdunstungskälte entwickelt 
und damit wirksamer sein müßte (Siedepunkt Äther 34,6°, Chloroform 62,0°). 
Von 69 mit Chloroform behandelten Pflanzen gingen 47,8%, von 82 mit Äther 
behandelten Pflanzen dagegen nur 24,4% ein. Die Wirkung des Chloralhydrats 
innerhalb der Zelle beruht vielleicht auf seiner Spaltung in Ameisensäure und Chloro- 
form. Seine narkotisierende Wirkung ist im Gegensatz zu der des Chloroforms 
eine mildere, vielleicht, weil sich die Spaltung langsam vollzieht. 

Die Angaben über die Konzentration des Narkotikums, das auf die Pflanze 
einwirkt, besagt natürlich nichts über seine Konzentration im Innern der Zelle. 
Von insgesamt 338 Versuchen entfielen 69 auf die Behandlung mit Chloroform, 
82 auf die mit Äther, 119 auf die mit Chloralhydrat, 40 auf die mit Methylurethan 
und 28 auf die mit Athylurethan !. 


a) Die Wirkung auf den Phänotypus. 

Als unmittelbare Folge der Einwirkung der Narkotika machen sich 
an den Knospen Entwicklungshemmungen bemerkbar. Diese können 
so stark sein, daß alle beeinflußten Knospen und manchmal die ganze 
Pflanze zugrunde gehen. Das letztere war hauptsächlich der Fall bei der 
Einwirkung von Chloroform und Äther. Einzelne behandelte Pflanzen 
verkümmerten langsam im Laufe einer Woche. Unter dem Einfluß 
der Narkotika weicht die Größe der Blütenblätter oft stark von der 
normaler Blüten ab. Der Mittelwert der Größe der Blütenblätter der 
normalen Blüte beträgt Länge : Breite = 10:6 mm, bei den mit Narko- 
tika behandelten 6 : 4 mm. Die beeinflußten Blütenblätter sind an ihrem 
oberen Ende oft gezackt, während die normalen nur etwas eingebuchtet 
sind. Außerdem ändert sich die Blütenfarbe. Normalerweise sind die 
Blütenblätter blau, aus den beeinflußten Knospen entstehen jedoch oft 
blaßblaue bis hellviolette und sogar fast weiße Blüten. Hierbei scheint 
es sich nicht um eine spezifische Wirkung der Narkotika zu handeln; 
denn die gleichen Veränderungen an den Blüten trifft man auch bei 
ungünstigen Witterungsverhältnissen und nach dem Umtopfen, also 
infolge von Ernährungsstörungen, an. 

Die Antheren mancher beeinflußter Blüten werden nicht reif; beim 
Welken der Blüte schrumpfen sie ein, ohne Pollen geliefert zu haben. 

Die Laubblätter sind oft nach den Versuchen leicht eingerollt. Diese 
Erscheinung verliert sich aber wieder im Laufe eines Tages. 


Riesenpollen. 

Bei der Untersuchung der Pollen beeinflußter Pflanzen fanden sich 
Riesenpollen. Der Mittelwert von Länge : Breite beträgt 94 : 754 (bei 
normalen Pollen 65 : 52 y) (Abb. 1). Einzelne Riesenpollen sind fast 
viereckig, so daß man annehmen könnte, daß sie vier Keimporen besitzen 
(der normale Pollen hat drei Keimporen). Einwandfrei festzustellen war 
das jedoch nicht. 


1 Auf Wunsch werden die genauen Versuchsprotokolle zur Einsicht bereitwilligst 
übersandt. 














662 Maria Freiburg: Entwicklungsphysiologische Untersuchungen iiber den 


Das Auftreten von solchen Riesenpollen bis zu 32% bei Langgriffeln 
und nur 11% bei Kurzgriffeln weist auf eine leichtere BeeinfluBbarkeit 
der verwendeten Langgriffel hin, die sich aus den zytologischen Unter- 
suchungen bestatigt. Der Plasmainhalt der Riesenpollen scheint normal 
zu sein, eine Erfahrung, die sich mit der Sakamuras an Riesenpollen 
von Gagea lutea deckt. Um die Lebensfähigkeit der Riesenpollen zu prüfen, 
wurden künstliche Keimungsversuche angestellt, die jedoch bei normalen 
Pollen wie auch bei ms er nicht befriedigend ausfielen. Bei einer 

: , etwa 19%igen Rohrzucker- 
lösung werden zwar Pollen- 
schläuche schnell ausgetrie- 
ben, sie platzen aber kurz 
nach ihrem Austritt; auch 
durch Zusatz von Agar-Agar 
und Gelatine in den ver- 
schiedensten Konzentrationen 
war das nicht zu vermeiden. 
Es läBt sich deshalb auch 
nichts dariiber aussagen, ob 
sich Riesenpollen von norma- 
len Pollen in der Keimungs- 
geschwindigkeit und in den 

au néon diane in Be Keimung erforderlichen 

(Phot. SCHUBERT.) Temperaturbedingungen un- 

terscheiden. Nach SAKAMUR A 

und Stow (1926) keimten Riesenpollen von Gagea lutea erst bei 30°C 

und nach 20 Stunden, wahrend die normalen bereits bei 20°C und 

schon nach 2 Stunden Keimschläuche austrieben. Die künstliche Be- 
stäubung mit diesen Riesenpollen gelang und lieferte 2000 Samen. 


Erwähnt sei, daß die Riesenpollen von L.austr. an feuchter Luft 
leichter platzen als die normalen. 

Die Lebenstüchtigkeit der Riesenpollen von L. ausir. läßt sich ein- 
wandfrei an ihrer Befruchtungsfähigkeit zeigen. Es wurden Riesenpollen 
unter dem Mikroskop mit einer sehr feinen Nadel isoliert und einzeln 
auf die Narben vorher kastrierter, nicht mit Narkotika behandelter, in 
wenigen Fällen auch behandelter Blüten gebracht. Diese — allerdings 
sehr mühsame — Art der künstlichen Bestäubung bietet größte Gewähr 
dafür, daß auf die Narben tatsächlich nur Riesenpollen gekommen sind. 
Für das Mißlingen so vieler Bestäubungen mit Riesenpollen (etwa 72%) 
bieten sich folgende Erklarungsméglichkeiten : 

1. Durch die Narkotika war das allgemeine physiologische Verhalten 
der Pollen grundlegend geändert, so daß die Pollen auf den normalen 
Gynaeceen keimungs- oder befruchtungsunfähig waren. 
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2. Infolge abnormer Chromosomenverhältnisse waren die Pollen nicht 
keimungs- und befruchtungsfähig (s. zytologischer Teil). 

3. Die wenigen keimungsfähigen Riesenpollen reichten für das 
Reifungsminimum nicht aus. 

Um den letzten Fall nach Méglichkeit auszuschalten, wurden Nach- 
bestäubungen mit Linum perenne ausgeführt und zwar 2 Stunden später, 
um den Riesenpollen einen Keimungsvorsprung zu sichern. Nach 
den Erfahrungen LarBAcHs mußte sich L. perenne besonders gut zur 
Nachbestäubung eignen, da die Bastardsamen L. austr. x perenne an 
ihren kleinen Embryonen zu erkennen sind. Leider standen nach kurzer 
Zeit keine Pollen von L. perenne mehr zur Verfügung. 

Wie aus den später folgenden zytologischen Untersuchungen hervor- 
geht, ist anzunehmen, daß die Riesenpollen diploid sind, jedenfalls aber 
einen geänderten Chromosomensatz besitzen. 

Von ähnlichen Ergebnissen berichtet SAKAMURA. Er hält die Riesenpollen der 
Pflanzen von Gagea lutea, die er Temperaturen von 10—40°C ausgesetzt hatte, 
für ausnahmslos diploid. Die Größe der normalen Gagea lutea-Pollen bestimmt 
er mit 61:48 u, die der Riesenpollen mit 87:82 4. Ihre Entstehung führt er auf 
Anomalien in der Reduktionsteilung zurück. Nitec erzielte Riesenpollen durch 
Einwirkung von Chloroform auf Larix decidua. Ihre Entstehung erklärt er durch 
Ausbleiben von Scheidewandbildung und unregelmäßige Chromosomenverteilung. 
Befruchtungsfähige Pollenkörner zu erzielen, gelang ihm nicht. MıcHazuıs (1926) 
erhielt durch Kältewirkung auf Epilobium angustifolium Pollenkörner mit ab- 
weichenden Chromosomenzahlen. Er hat jedoch nicht gezeigt, daß sie keimfähig 
sind und damit zur Bildung polyploider Rassen Verwendung finden können. Bei 
Oenothera Hookeri jedoch, die ebenfalls tiefen Temperaturen ausgesetzt war, führte 
er Bestäubungen mit abnormen Pollenkörnern aus. Er isolierte sie auf trockenen 
Objektträgern unter dem Mikroskop und brachte sie auf vorher kastrierte, unbeein- 
flußte Blüten. 

Aus den Nachbestäubungen mit L. perenne L. wurde nur eine Kapsel 
mit ausschließlich Bastardsamen geerntet. 

Neben Riesenpollen traten vereinzelt Zwergpollen auf, deren Plasma- 
inhalt normal zu sein schien. Die Größe der Zwergpollen war im Mittel- 
wert 45 : 30 u (bei normalen Pollen 65 : 52 4). Auch mit den Zwergpollen 
wurden Bestäubungsversuche ausgefiihrt. 


b) Die zytologische Untersuchung der Elterngeneration. 

Technische Vorbemerkungen. 

Fixiert wurden die Knospen in einer Lésung von einem Teil Eisessig und drei 
Teilen 96% igem Alkohol und zwar zu verschiedenen Zeiten nach der Behandlung: 
sofort, nach 1 Stunde, nach 2 Stunden, nach 6 Stunden und nach .24 Stunden. 
Die in Paraffin eingebetteten Antheren wurden 6 4 dick geschnitten und danach 
nach dem Hxrpennarnschen Eisenhämatoxylinverfahren gefärbt. Die Schnitte 
wurden 12 Stunden in 3%igem Eisenalaun gebeizt, darauf 6 Stunden gefärbt und 
dann in 3%igem Eisenalaun differenziert. Man erhielt so einwandfreie zytologische 
Bilder '. 


1 Die Zeichnungen wurden mit dem AsBtschen Zeichenapparat, die Mikro- 
photogramme bei 1/,, Olimmersion angefertigt. 
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In der Terminologie halte ich mich an die Bezeichnungsweise WINKLERs: 
haploid = n, diploid = 2n, triploid = 3n usw., hypodiploid = 2n— x, hyper- 
diploid = 2n + x usw. 

Die Zytologie der normalen Pflanze. 

Die Untersuchung der Pollenmutterzellen ergibt, daß die Zell- und 
Kernteilungen ganz normal vor sich gehen. Es spricht für eine rasche 
Entwicklung der Pollenmutterzellen, daß sich die Gonotokonten in ein 
und derselben Anthere, ja sogar in ein und demselben Pollenfach in ver- 
schiedenen Teilungsstadien befinden. Man sieht nebeneinander Pollen- 
mutterzellen mit noch vollständig ruhendem Kern neben solchen, deren 
Kerne sich bereits in der Metaphase der heterotypischen Teilung befinden. 

In der Prophase findet man einen schwach strukturierten Kern, 
aus dem sich in der Synapsis ein loses Fadenknäuel differenziert. Die 
Tapetenzellen sind auf diesem Stadium bereits zwei- 
kernig. In der Diakinese sind die einzelnen Gemini 
nicht klar voneinander unterscheidbar. Die hetero- 
typische Teilung verläuft normal. Die Spindel ist 
deutlich zu erkennen. In der Metaphase der ersten 
Teilung ordnen sich die Chromosomen ganz regelmäßig 
in der Äquatorialplatte an, und man kann trotz ihrer 

. geringen Größe ohne Schwierigkeit die haploide Zahl 

EE bestimmen. Sie beträgt bei Z. ausir. kurzgrifflig (K k) 

und langgrifflig (kk) n — 9 (s. KıkucHı 1929). Die 

Chromosomen scheinen untereinander gleichgestaltet zu sein; sie sind 
kurz und gedrungen und an den Enden abgerundet (Tafel III, 1). 

In der homöotypischen Teilung kann man die Zahl n = 9 des haploiden 
Chromosomensatzes noch einmal bestätigen. Die Spindel ist auch dort 
deutlich zu beobachten. 

In regelmäßiger Weise werden die Tetraden gebildet; jede Gone 
enthält den gleichen Chromosomensatz. Das Tapetum ist während der 
Tetradenteilung noch nicht aufgelöst; seine ernährungsphysiologische 
Bedeutung kann also hauptsächlich nur noch für die Bildung der Pollen- 
exine in Frage kommen. 

Der Nukleolus der Pollenmutterzellen ist ziemlich groß, kugelrund 
und bei der Bildung der Spindel der heterotypischen Teilung bereits 
vollkommen aufgelöst. 

Gleichzeitig mit dem heterozygoten Kurzgriffel wird ein homozygoter 
Kurzgriffel (K K) untersucht, von dem jedoch aus Mangel an Material 
nur wenige Präparate hergestellt werden konnten. Bei der Betrachtung 
der wenigen hierbei erhaltenen Äquatorialplatten hat es den Anschein, 
als ob ein 10. Chromosom oder ein Anhängsel an einem der 9 Chromo- 
somen vorhanden ist. Außerdem ist bemerkenswert, daß die Chromosomen 
dichter gedrängt liegen als bei den heterozygotischen Kurzgriffeln und 
den homozygotischen Langgriffeln. Merkwürdig sind weiterhin die deutlich 
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sichtbaren fadenférmigen Verbindungen zwischen den einzelnen Chromo- 
somen, tiber deren Herkunft und Bedeutung aber nichts weiter festzustellen 
war (Abb. 2 und Tafel III, 2). Eine eingehende zytologische Untersuchung 
von homozygotischen Kurzgriffeln ist notwendig und geplant. 


Zytologische Untersuchungen der beeinfluBten Pollenmutterzellen. 

Bei der Betrachtung der durch Narkotika beeinfluBten Pollenmutter- 
zellen tritt hervor, daB die Zellen, aus deren Kernsubstanz sich die 
Chromosomen noch nicht herausdifferenziert haben, von irgendwelchen 
Stérungen nicht betroffen werden. Pollen, die sich aus solchen vor und 
in der Prophase beeinfluBten Gonotokonten entwickeln, sind durchaus 
normal. Störungen weisen nur solche Zellen 
auf, die sich bei der Beeinflussung schon in 
einem späteren Stadium der Teilung befanden. 
Dieser Befund zeigt Ähnlichkeit mit dem 
Buzrers (1931) an Pflanzen von Triticum 
vulgare, die er abnormen Temperaturen aus- 
setzte. Er fand ,,bis zum Verschwinden der 
Kernmembran keine Stérungen wesentlicher 
Art. 

Unser Augenmerk richtete sich in erster 
Linie auf die Untersuchungen der heterotypi- „,»,3. Gestaltsänderung bei 
schen Teilung. Bei dieser waren eindeutig so- Chromosomen. 
wohl Gestaltsänderungen als auch Anderungen 
in der Zahl der Chromosomen festzustellen. Bei schwacher Beeinflussung 
mit den Narkotika Chloralhydrat (0,3% 4 Stunden), Methylurethan 
(3 ccm 4 Stunden) und Äther (2 ccm 15 Min.) wurde einige Male eine 
normale Reduktionsteilung gefunden, je 9 Chromosomen sind gleichmaBig 
an den beiden Polen verteilt, jedoch fallen Gestaltsänderungen auf 
(Abb. 3). Die Chromosomen sind hier gréBer als die normalen, haben 
zum Teil sternférmiges Aussehen oder aber sie behalten ihre Grundform 
bei, weisen jedoch Anhängsel und dünne Schwanzenden auf. 

Derart gestaltete Chromosomen werden bei Beobachtung in normalen 
Pollenmutterzellen nicht festgestellt. 

Auch MicHaArtis fand bei seinen Versuchen mit Temperaturschocks eine Änderung 
der Chromosomengestalt: „Während die normalen Oenothera-Chromosomen während 
der heterotypischen Teilung eine herz- bis pfeilförmige Gestalt aufweisen, sind sie 
bei den hypoploiden Pflanzen völlig unregelmäßig geformt. Die Konturen der 
Chromosomen sind körnig, mit unregelmäßigen Zacken und Buchten, wobei häufig 
die Chromosomen durch Anastomosen verbunden sind.“ RUDLOFF und SCHMIDT 
(1932) stellten in Pollenmutterzellen von Oenotheren, die durch ungünstige Witte- 
rungsverhältnisse beeinflußt waren, „in ganz erheblichem Maße auffällige Form- 
veränderungen der Chromosomen“ fest. 

Bedeutungsvoller sind die durch Narkotika verursachten Änderungen 
der Chromosomenzahl in den Pollenmutterzellen, die den Ausgangspunkt 
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fiir die Entstehung von heteroploiden und polyploiden Nachkommen 
darstellen. Die Abnormitäten im Verlaufe der ersten und zweiten Teilung 
sollen wegen ihrer Wichtigkeit eingehender besprochen werden. 


_ Langgriffel (kk) 5 Min. mit Chloroform behandelt, mit dessen Riesenpollen 
in Samenansatz zu erzielen war, wurde zytologisch untersucht. Präparate 
von = hs zeigen, daB diese überhaupt keinen einheitlichen Kern haben, 
sondern daB Chromatinstiickchen in dem ganzen Pollen zerstreut liegen. Der so 
beschaffene Riesenpollen ist lebensunfähig. Welcher Vorgang hier bei der Karyo- 
kinese stattgefunden haben kann, zeigt vielleicht ein anderes Präparat derselben 
Versuchspflanze. Hier bilden in verschiedenen Pollenmutterzellen die Chromo- 
somen ein Konglomerat (Tafel III, 3). In einer Zelle sind in einem Haufen mehr als 
30 ,,Chromosomen“ gezählt worden. Obwohl dieses 
Präparat 3mal länger differenziert wurde als die 
anderen Präparate, war der Chromosomenklumpen 
doch nicht besser zu analysieren. Die Konturen der 
Chromosomen zeigen unregelmäßige Zacken und 
Buchten, die einzelnen Chromosomen scheinen durch 
Anastomosen untereinander in Verbindung zu stehen. 
Die Vielzahl der ‚Chromosomen‘ im vorliegen- 
den Fall ließe sich vielleicht durch Fragmentation 
erklären. Da aber diese ,,Chromosomen“ in der 
Größe nicht wesentlich verschieden von normalen 
zu sein scheinen, wäre noch als zweite Möglichkeit 
zu erwägen, daß hier infolge der Einwirkung des 
Chloroforms mehrere Gonotokonten miteinander ver- 
schmolzen sind. Dafür sprechen die unklaren Zell- 
Abb. 4. Pollenmutterzelle grenzen und die große Plasmamasse. 


von Kk, Reduktionsteilung à 3 
unterblieben. In anderen Pollenmutterzellen läBt sich mit 


großer Wahrscheinlichkeit feststellen, daß die 
Reduktionsteilung unterblieben war. Diese Fälle sind natürlich von 
besonderer Wichtigkeit und für die Bildung der Riesenpollen die 
bedeutungsvollsten; denn aus neueren vererbungswissenschaftlichen Ex- 
perimenten geht hervor, daß wahrscheinlich nur Pollen mit gerade 
verdoppelter oder vervielfachter Chromosomenzahl lebensfähig sind (s. 
auch S. 681). 


(K k) 24 Stunden in 0,1%igem Chloralhydrat. Hier werden Pollenmutterzellen 
gefunden, in denen sich je 18 Chromosomen soeben anschicken auseinanderzugehen. 
Von Spindelbildung ist dabeinichtszusehen. DieChromosomen sind erheblich kleiner 
als die normalen. Anastomosen führen von Chromosom zu Chromosom. Einige 
Chromosomen laufen spitz aus. Die Annahme, daß die Reduktionsteilung hier 
unterblieb und der diploide Chromosomensatz 2 n = 18 eine äquale Teilung durch- 
machte, ist berechtigt. Da die Chromosomen sehr dicht zusammenliegen, ist die 
Zahl 18 der zwei Gruppen nur sehr mühsam zu bestimmen. Klarer zeigt ein anderes 
Präparat derselben Versuchspflanze die unterbliebene heterotypische Teilung 
(Abb. 4 und Tafel III, 4). An jedem der zwei Pole sind mühelos mehr als 9 Chromo- 
somen gezählt worden; an einem Pol 16 und am anderen Pol 15. 

Die Chromosomen sind ungefähr halb so groß wie die normalen Chromosomen. 
Die Gestalt der Poll tterzellen, in der die nicht reduzierte Chromosomenzahl 
gefurden wurde, ist durchaus normal. 
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Dies sind die einzigen Fälle einer vollständig unterbliebenen Reduk- 
tionsteilung, die bei meinen beeinfluBten Kurzgriffeln in den Pollenmutter- 
zellen gefunden wurden. Im übrigen warden von Kurzgriffeln nur noch 
Zellen mit abnormer heterotypischer Teilung angetroffen, auf die später 
noch zurückzukommen sein wird. 

Bei der Untersuchung der Langgriffel dagegen wurden Fälle, in denen 
die Reduktionsteilung unterblieb, häufiger beobachtet. 

(kk) 12 Stunden in 0,1%igem Chloralhydrat. Präparate aus diesem Versuch, der 
15% Riesenpollen lieferte, zeigen, daß die Meiosis nicht stattfand (vgl. Abb. 5 und 
Tafel III, 5). Wir sehen dort eine Pollenmutterzelle mit zwei Gruppen von Chromo- 
somen in er tzten Teilen der Zelle. An einer Seite ist die Zahl 18 einwand- 


frei festzustellen; in dem anderen Teil werden 16 Chromosomen gezählt. Auffallend 
ist die langgestreckte Gestalt der 
Zelle, die in fast allen Präparaten 








Abb. 5. Pollenmutterzelle von kk, Abb. 6. Pollenmutterzelle von kk, 
Reduktionsteilung unterblieben. Reduktionsteilung unterblieben. 


von Langgriffeln mit unterbliebener Reduktionsteilung hervortritt. In der Mitte 
verjüngt sich die Zelle. 

Dafür, daß in vorliegendem Falle die Reduktionsteilung unterblieben ist, die 
Äquationsteilung jedoch stattgefunden hat, spricht die Chromosomengröße. Die 
einzelnen Chromosomen weisen verschiedene Größe auf, im Durchschnitt sind sie 
halb so groß wie die normalen. 

Entsprechend fand Micuaztis bei abnorm diploiden Oenothera-Pflanzen, daß 
die Chromosomen oft auffallend schmal waren, ,.sie werden höchstens halb so 
dick wie bei den normalen Pflanzen, andere hatten nur !/,, 1/, oder sogar 1/, der 
Größe der normalen Chromosomen“. 

Hance (zitiert nach OEHLKERS 1927, 8.32), der bei der Untersuchung einer 
15-chromosomigen Genommutanten von Oenothera Lamarckiana in den somatischen 
Zellen bis 21 Chromosomen fand, stellte fest, daß die Summe der Längen der 21 Chro- 
mosomen gleich der Summe der Längen der 15 Chromosomen war. Er fand weiterhin, 
daß die Summe der Chromosomenlängen immer gleich ist: “The sum of the lengths of 
the chromosomes is the same whether the number be 15, 16, 17, 18, 19, 20 or 21. 
Since the totals of the chromosome lengths appear to be approximately the same 
in all cases we must conclude that tlıe increase in the number of chromosomes must 
be due to fragmentation.” Daß die Größe der Chromosomen bei einem Anwachsen 
ihrer Zahl oft mehr oder weniger vermindert wird, ergab sich auch bei der Unter- 
suchung mancher polyploider Rassen (vgl. Bruun 1932, S.179). Andererseits 
findet man polyploide Serien, bei denen die Chromosomengröße trotz der Poly- 
ploidie fast konstant geblieben ist. Bei Besprechung der Untersuchungen über 
die F,-Generation wird uns noch einmal die Frage der ChromosomengréBe be- 
schäftigen. 

(kk) 1 Min. in 2ccm zerstäubtem Äther. Hier finden sich Pollenmutterzellen mit 
langgestreckter Gestalt, die an einem Ende spitz auslaufen (Abb. 6 und Tafel III, 6). 

Die Chromosomen liegen in unreduzierter Zahl in dem weiten Zellenteil. Ob 
hier noch eine Äquationsteilung stattfinden wird, kann nicht entschieden werden. 
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Ware das nicht der Fall, so würde hier eine Riesenzelle entstehen, die die 18 Chromo- 


Eine solche langgestreckte Pollenmutterzelle wie die eben beschriebene mit 
unterbliebener Meiosis führt Goopsreep (1930) an in seinen Untersuchungen 
an Nicotiana tabacum: ‘‘Here all the chromosomes are at one side of a large, 
dumbbellshaped figure.” Er bezeichnet es als: 
“evidence of occurrence of suspended meiosis lea- 
ding to ...... @ giant spindle containing more 
than eighty units“. 

Als Endprodukte der Zellen mit unterbliebener 
Reduktionsteilung und normal stattgefundener 
Äquationsteilung müßten an Stelle der Tetraden 

entstehen, aus denen sich dann zwei Pollen 

mit diploidem Kern bilden wiirden. Es fanden 

sich in verschiedenen Pollenmutterzellen solche 

Dyaden, doch läßtsich nicht einwandfrei beurteilen, 

Abb. 7. Triade. ob es sich nicht etwa um ungünstig geschnittene 
Tetraden handelt. 

Klar wird jedoch eine UnregelmaBigkeit in der Kernteilung ausgedrückt durch 
das Vorhandensein von Triaden. Diese wurden gefunden bei Versuchen an (k k) 
mit Chloralhydrat (1% 30 Min.; 0,1% 8 Stunden; 0,1% 6 Stunden), Methyl- 
urethan (5% 3 Stunden), Äthylurethan (10% 8 Stunden). Sie bestehen aus einer 
Riesenzelle und zwei kleinen oder Zwergzellen (Abb.7). Bei den zwei Trabanten 











Abb. 8. 3 Ch Abb.9. Pollenmutterzelle mit abnormer Teilung. 


ist ein Kern nicht sichtbar. Der Kern der großen Triadenzelle ist vielleicht größer 
als ein haploider Kern, die kleinen Zellen besitzen vielleicht Kerne, die kleiner 
als haploid oder am Ende vollständig degeneriert sind. Im ersten Falle könnten 
aus solchen Trabanten Zwergpollen hervorgehen. Da aber zwei Bestäubungen mit 
Zwergpollen geglückt sind, muß es auch solche mit normalem oder nicht wesentlich 
gestörtem Kern geben. 

Bei Untersuchung der lebenden Pollen wurden öfters Riesenpollen mit Zwerg- 
trabanten gefunden. 

(k k) 0,1% Chioralhydrat 6 Stunden; 5% Methylurethan 3 Stunden. Zwei Prä- 
parate aus den vorgenannten Versuchen, in denen auch Triaden gefunden wurden, 
veranschaulichen unregelmäßige Teilungen, die die Ursache für ihre Bildung gewesen 
sein können. 

Abb. 8 zeigt eine Pollenmutterzelle in treckter Gestalt. Eine Reduktions- 
teilung ist wahrscheinlich unterblieben, eine Äquationsteilung scheint stattgefunden 
zu haben, jedoch in einer unregelmäßigen Weise. In einem Teil der Zelle sind 
weniger als 18 Chromosomen sichtbar, dagegen in dem anderen Teil mehr als 18. 
In dem letzteren Teil sind deutlich unregelmäßige Spindelfasern zu erkennen. Es 
scheint, als ob hier nochmals eine Teilung statthat. Dieser Vorgang könnte eine 
Erklärung für das Entstehen der ungleichchromosomigen Zellen einer 
Triade. Es hinge also in diesem Fall mit einer Unregelmäßigkeit in der Aquations- 
teilung zusammen. 
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Das Präparat (kk) (6 Stunden in 0,1%igem Chloralhydrat) enthält auch eine 
langgestreckte Pollenmutterzelle, bei der auf der einen Seite wiederum weniger als 18 
und auf der anderen Seite mehr als 18 Chromosomen festgestellt werden (Abb. 9). 
Wo die grôBere Anzahl an Chromosomen sich befindet, sind unregelmäBig liegende 
Bruchstücke von Spindelfasern zu erkennen. Für den abnormen Chromosomen- 
gehalt in diesen Pollenmutterzellen bieten sich die folgenden zwei Erklärungs- 
möglichkeiten: Entweder unterblieb hier die Reduktionsteilung vollständig und die 
Aquationsteilung fand unregelmäßig statt, oder aber, auf eine unregelmäßige Reduk- 
tionsteilung folgte eine Aquationsteilung, die an den beiden Polen eine verschiedene 
Anzahl von Chromosomen lieferte. 

Bilder von gestörten Teilungen veranschaulichen weiterhin die Abb. 10, 11, 
12 (Tafel III, 7). In dem Präparat (k k) (10 Min. in 1% igem Chloralhydrat) (Abb. 10, 





Abb. 10. Pollenmutterzelle mit Abb. 12. Pollenmutterzelle mit 
abnormer Teilung. abnormer Teilung. 





Abb. 11. Pollenmutterzelle mit Abb. 13. Fragmentation von 
abnormer Teilung. Chromosomen. 


Tafel III, 7) scheint es sich um Unregelmäßigkeiten in der heterotypischen Teilung 
zu handeln, während bei den anderen zwei Präparaten (k k) (10 Min. in zerstäubtem 
Chloroform und 12 Stunden in 0,1%igem Chloralhydrat) die Meiosis auch unregel- 
mäBig vollzogen zu sein scheint, und ferner in der Mitose unregelmaBige Teilungs- 
figuren auftreten (Abb. 11, 12). Als besonders auffällig sind bei Abb. 11 drei Chromo- 
somengruppen zu konstatieren, und in Abb.12 ist die dreifache Ausbildung der 
Spindel bemerkenswert, die zu dem Schlusse zu berechtigen scheint, daB auf eine 
offenbar gestürte Reduktionsteilung auch eine gestérte Aquationsteilung gefolgt ist. 

Allgemein ist zu bemerken, daß keinerlei Störungen sich in der Aquationsteilung 
zeigten, wenn die Reduktionsteilung normal verlief. 

Alle zuletzt genannten Versuche riihren aus Untersuchungen an beeinfluBten 


- Langgriffeln her. Pollenmutterzellen mit analogen Störungen wurden bei Kurz- 


griffeln nicht gefunden, aber in zwei Fällen solche Pollenmutterzellen, in denen 
sich infolge einer gestérten Reduktionsteilung die Chromosomen ungleich an den 
Polen verteilt hatten. An einem Pol waren n— 1, an dem anderen mit einiger 
Mühe n + 1 Chromosomen wahrzunehmen (Kk) (10 Min. in zerstäubtem Chloroform). 

Bei Langgriffeln, behandelt mit Chloralhydrat (10 Min. in 1%, 10 Stunden in 
0,1%, 4 Stunden in 0,1%, 18 Stunden in 0,05%), läßt sich außerdem eine deutliche 
Fragmentation der Chromosomen beobachten (Abb. 13, Tafel III, 7). Die einzelnen 


Planta Bd. 20. 44a, 
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Fragmente sind oft so klein, daB sie punktférmig erscheinen. Sie kénnen deshalb 
nicht mit der Genauigkeit gemessen werden, die notwendig wäre, um festzustellen, 
ob die Summe ihrer Längen gleich ist der Summe der Längen der normalen Chromo- 
somen. In Einklang mit den Versuchen DE Mots (1930) an seinen mit Röntgen- 
strahlen behandelten Lilitfloren trifft man, wie es in Abb. 13 deutlich zu sehen ist, 
die Chromosomen ziemlich weit zerstreut im Plasma an. Eine Fragmentation der 
Chromosomen wird auch von andern Autoren berichtet als Folge von Behandlung 
mit Chemikalien, abnorm hohen und niedrigen Temperaturen, Röntgen- und Radium- 
strahlen. Bruun (1932) gibt dafür Belege in seinen ,,Cytological Studies in Primula“. 
Chromosomenfragmentation bei der Karyokinese von Oenothera fanden GEERTS 
(1911), Gates und Tuomas (1914). GoopsrrEp (1930) stellte durch Röntgen- 

TZ strahlen iene Chromosomenfragmentation bei 
Nicotiana tabacum fest. Die Fragmente haben nur 1/, von 
dem Durchschuittsvol der Univalenten der normalen 
Teilung, einige sind so klein, daB sie kaum mehr sichtbar 
sind. Sie finden sich dort nicht nur bei den unmittelbar 
behandelten Pflanzen, sondern auch in der Nachkommen- 
schaft bis zu vier Generationen. Im Einklang hiermit 
steht der Befund von Merz (1916), daß die Verschieden- 
heit der Genome bei verschiedenen Arten von Drosophila 
auf Fragmentation oder Verschmelzung der Chromo- 
somen beruhe. 

Die Untersuchungen an beeinflußten Pollenmutter- 
‘2 zellen von L. austr. ergaben weiter, daß durch Narkotika 

nn das Auflösen des Nukleolus verhindert oder verzögert zu 
Abb. 14. Pollenmutter- sein scheint. Das wird in Präparaten (k k) (10 Min. in 
2 extranuklearen Nukleolis. 1% igem Chloralhydrat) veranschaulicht (Abb. 14). In 
der Anaphase der Reduktionsteilung, die im übrigen ganz 
regelmäßig verläuft, sind zwei große, fast kugelrunde nukleolusartige Gebilde 
außerhalb der Spindel im Zytoplasma zu sehen. Bei normalen Zellen sind in der 
Reduktionsteilung weder ein Nukleolus noch zwei extranukleare Nukleoli ange- 
troffen worden (vgl. KoERNIcKE 1905). 

Zum Schluß sei noch darauf hingewiesen, daß die Beobachtungen an den bis 
24 Stunden nach den Versuchen fixierten Präparaten keinerlei Anhaltspunkte für 
einen nachträglichen Ausgleich der durch die Narkotika verursachten Störungen 
ergaben. 

Zusammenfassend seien nochmals die verschiedenen Störungen in 
den Entwicklungsphasen der Gonotokonten und die sich daraus ergebenden 
Entstehungsmöglichkeiten für Pollenkörner mit abnormen Chromosomen- 
zahlen zusammengestellt: 

Von den zytologisch untersuchten beeinflußten Pflanzen zeigten: 
38% keine Abnormitäten (darunter 25% Kurzgriffel), 9% Gestalts- 
änderung der Chromosomen (nur bei Langgriffeln), 17% unterbliebene 
Reduktionsteilung (1% bei Kurzgriffeln), 8% Chromosomenfragmentation 
(nur bei Langgriffeln), 11% andere Unregelmäßigkeiten (3% bei Kurz- 
griffeln), 17% nicht zu entscheiden (5% bei Kurzgriffeln). 

Aus dieser Aufstellung ist zu ersehen, daß bei den Versuchen die 
Langgriffel leichter beeinflußbar waren als die Kurzgriffel (s. auch 8. 662 
und 669). Ob diese Tatsache in Zusammenhang zu bringen ist mit der 
Homozygotie der Langgriffel und der Heterozygotie der Kurzgriffel, 
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ist fraglich. Daß tatsächlich physiologische Unterschiede zwischen Lang- 
und Kurzgriffeln vorhanden sind, hat LarBAcH (1930) nachgewiesen. 
Um einen bündigen Beweis dafür führen zu können, wären Parallel- 
versuche mit einem homozygoten Kurzgriffel (KK) notwendig. Diese 
waren bisher nicht möglich, da die wenigen vorhandenen Exemplare von 
KK zu Kreuzungsexperimenten benutzt wurden. 

Aus den zytologischen Untersuchungen für die Entstehung von Pollen 
mit geändertem Chromosomensatz ergeben sich also folgende Möglich- 
keiten: 

1. Die Reduktionsteilung unterbleibt, die Äquationsteilung findet 
statt. Es bilden sich zwei Tochterzellen, aus denen sofort diploide Pollen- 
körner gebildet werden können. 

2. Die Reduktionsteilung unterbleibt, die Äquationsteilung tritt ein, 
die Chromosomen bleiben jedoch zusammen und rekonstruieren einen 
Riesenkern. Die Pollenkörner werden in diesem Falle tetraploid. 

3. Die Reduktionsteilung unterbleibt, die Äquationsteilung findet 
statt, aber unregelmäßig; die Chromosomen werden ungleich verteilt. 
Es entstehen so Pollenkörner mit ungleicher Chromosomenzahl. 

4. Unregelmäßiges Verteilen der Chromosomen nach den zwei Polen 
bei der Reduktionsteilung, die Äquationsteilung findet in normaler Weise 
statt. Die Pollen besitzen dann auch eine ungleiche Chromosomenzahl. 

5. Die Reduktionsteilung unterbleibt, die Äquationsteilung unterbleibt, 
es bilden sich diploide Pollenkörner mit dem gesamten Chromosomen- 
gehalt der ursprünglich diploiden Zelle. 

Für die Möglichkeit, daß normale Reduktionsteilung stattfand, die 
Chromosomen jedoch in der Äquationsteilung nach der Spaltung zusam- 
menblieben, also auf diese Weise diploide Pollen entständen, bot sich 
kein Anhaltspunkt. 

Die F,-Generation. 
a) Die Samen. 

Von Ende September bis Mitte Oktober 1931 wurden die Samen 
geerntet. Als Vergleichsmaterial dienten die Samen von 21 unbeeinflußten 
Pflanzen. Bei diesen unbeeinflußten Pflanzen betrug der Fruchtansatz 
87%. 


Bei den mit Chloralhydrat behandelten Pflanzen war er... . 64% 
3 LE LE Âther LL > 9? EIER a = 48% 
LL LE LE Chloroform ” 33% 


5» » »» Methyl-und Athylurethan behandelten Pflanzen warer 73% 
(Der letzte Wert ohne größere Bedeutung, da zu wenig Versuche.) 
Die Kapseln, die aus den Versuchspflanzen geerntet wurden, unter- 
scheiden sich im wesentlichen nicht von denen der normalen Pflanzen. 
Die eine Kapsel, die aus der Bestäubung mit Zwergpollen hervorging, 
war erheblich kleiner als die normalen Kapseln; ihre Samen sind diinn- 
häutig, die Embryonen erscheinen griin und sind nicht lebensfähig. 
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27% der Kapseln aus Versuchspflanzen sind vollständig taub, bei 

normalen Pflanzen nur 3%. 
Bei den Bestäubungsversuchen mit Riesenpollen wurden 11 Kapseln 
mit 65, Samen geerntet, 


ÿ y 55 durchschnittlich befanden 
/ sich also 6 Samen in einer 

Kapsel. Das entsprichtun- 

gefähr dem Durchschnitts- 


wert der Samenzahl in nor- 
malen Kapseln (etwa 6,5). 
Von den Samen stellten 


48 25 (45 % ) degenerierte, häu- 
tige Gebilde dar mit zum 
Teil winzigen Embryonen 
(Abb. 15). Diese sind nicht 
Abb. 15. Samen aus $ normal x ¢ Riesenpollen. lebensfähig. 


b) Die Keimlinge und die her hsenden Pflanzen. 

Die Samen wurden Ende Februar in Prrri-Schalen ausgesät. Die 
Keimung erfolgte anfangs März. Ende März wurden die Pflanzen zum 
ersten Male pikiert. Anfangs Mai kamen sie in Töpfen ins Freie. 

Die F,-Generation setzt sich theoretisch folgendermaßen zusammen: 

1. 2 normal x ¢ normal, 4. 2 beeinflußt x $ normal, 
2. 2 normal x ¢ beeinflußt, 5. 2 beeinflußt x $ beeinflußt, 
3. 2 normal x & Riesenpollen, 6. © beeinflußt x 4 Riesenpollen. 

Praktisch sind von 6. keine Nachkommen da, weil die Samen ganz 
kleine Embryonen enthielten, die nicht lebensfähig waren. Von 1. werden 
200 Keimlinge als Kontrollpflanzen aufgezogen. Aus Gruppe 2 sind von 
69 Keimlingen 27 lebensfähig. Von den 40 ihrem Aussehen nach keimungs- 
fähigen Samen aus 3. gehen 10 zugrunde. 12 keimen selbständig aus, bei 
den anderen müssen die Embryonen herauspräpariert werden, um ein 
Verfaulen zu verhindern. Im ganzen liefern sie 26 Keimpflänzchen. In 
der Keimungsgeschwindigkeit besteht zwischen normalen Samen und 
solchen, die aus der Bestäubung mit Riesenpollen hervorgegangen sind, 
kein Unterschied. In 4—10 Tagen treten die Keimwiirzelchen aus. In 
Gruppe 4 wurden als Mutter solche Pflanzen gewählt, in deren Antheren 
Riesenpollen auftraten. Hierbei ist in einigen Fällen bemerkenswert, 
daß die Embryonen sich zuerst mit den Kotyledonen aus der Samen- 
schale herausschieben. In den anderen Gruppen wurde das nicht be- 
obachtet. Ferner wurde in zwei Fällen Anisokotylie festgestellt. Zwei 
Keimlinge, die später zugrunde gingen, hatten einen großen und einen 
kleinen Kotyledo. Von Gruppe 5 entwickelten sich aus 23 Samen nur 
2 Keimlinge weiter, die andern gingen nach dem Herauspräparieren 
zugrunde, sie keimten überhaupt nicht von selbst. 
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Schon in den ersten Tagen nach dem Pikieren zeigen die Pflanzen 
der genannten Gruppen, obwohl alle dieselben Standortsbedingungen in 
dem Gewächshaus haben, ein ungleiches Wachstum. Zunächst fallen sofort 
Zwergpflanzen auf. Auffälligerweise trifft man diese nur an bei den 
Kombinationen: 2 beeinflußt x ¢ normal und © beeinflußt x ¢ beein- 
flußt, von letzter Kombination sind es die zwei einzigen lebensfähigen 
Pflanzen. Nach diesen Befunden ist es wahrscheinlich, daß die Entstehung 
der Zwergpflanzen an die Beeinflussung des Gynaeceums gebunden ist, 





Abb. 16. 1 Riese, 1 normale Pflanze, 1 Zwerg (21 Tage alt). 


da in keiner der anderen Gruppen mit unbeeinflußtem Gynaeceum sich 
eine Zwergpflanze befand (Abb. 16, 17). 

Der Hauptsproß bildet sich nicht normal aus, sondern die Kotyledonar- 
sprosse erreichen von Anfang an die Größe des Hauptsprosses. Die Blatt- 
form der „Zwerge“ ist verschieden von der der normalen Pflanze. Die 
sehr kleinen Blättchen sind über die Spitze nach unten eingerollt. Am 
Gipfel des Sprosses stehen die Blättchen dicht gedrängt (Abb. 17). Die 
Zwergpflanzen gedeihen Fümmerlich. Von 27 Stück gehen in den ersten 
4 Wochen nach dem Pikieren 18 und 2 im Laufe eines weiteren Monats 
zugrunde. Von den 7 noch lebenden Exemplaren machen 4 einen durchaus 
lebenstüchtigen Eindruck (1 Zwerg von diesen siehe Abb. 17). Geblüht 
haben die Zwerge im ersten Jahre noch nicht. 

Auch unter Kreuzungen LAIBAcHs mit normalem L. austr. traten Zwergpflanzen 
mit ähnlichem Habitus auf, von denen jedoch keine mehr am Leben ist. Es ist leider 
nicht mehr feststellbar, worauf hier die Entstehung der Zwergpflanzen zurück- 
zuführen war. 

STUBBE schreibt von Zwergpflanzen in der F,-Generation der durch Röntgen-, 
Radiumstrahlen, Temperaturschocks und Zentrifugieren beeinflußten Antirrhinum- 
Pflanzen (1930). Er bezeichnet die Zwerge als äußerst klein und schmal, nadelartig 
zugespitzt. Ebenso hatte STein (1926) durch Radiumbestrahlung Zwergpflanzen 
erhalten, bei denen sie außerordentliche Herabminderung der Zellteilung feststellte. 
Baur (1930) berichtet von Zwergpflanzen, die in der F,-Generation seiner mit 
Chemikalien und durch Zentrifugieren gereizten Antirrhinum-Kulturen auftraten: 
„Das Einzelindividuum ist in seinem Zwergwuchs konstant und es gibt darunter 
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Individuen, die in 1 Jahr kaum mehr als 2 cm hoch werden und nur 4—5 Blätter 
ausbilden. Bei einem Teil dieser Zwergpflanzen sind auch die Blüten sehr klein ... 
Sehr haufig sind auch die Blüten steril. Bei andern Zwergen sind aber häufig die 
Blüten völlig normal und auch völlig fertil.“ Zytologisch wurden die Zwerge von 
BAUR meines Wissens noch nicht untersucht. 

In schroffem Gegensatz zu den eben beschriebenen Zwergpflanzen 
stehen Pflanzen mit Riesenwuchs, die nur in den Kreuzungen mit beein- 
flußtem Androeceum, aber unbeeinflußtem Gynaeceum zu finden waren 





Abb. 17. Zwergpflanze (3'/, Monate alt). 


(Gruppe 2 und 3, s. S.672). Von 27 Pflanzen der Gruppe 2 zeigen 4 Exem- 
plare Riesenwuchs, während von 26 Nachkommen der Gruppe 3 21 
innerhalb der ersten 4 Wochen abstarben, die restlichen 5 den Riesen- 
pflanzen zuzuzählen sind. Die ‚Riesen‘ unterscheiden sich von den 
normalen Pflanzen durch Fehlen des buschigen Habitus, überragen aber 
die normalen um ein beträchtliches in der Größe. Außerdem sind ihre 
Blätter kräftiger und größer, wie aus den Abb. 16 und 19 deutlich 
ersichtlich ist. 

Um einen ungefähren Vergleichsmaßstab für das ungleiche Wachstum 
der Riesen-, normalen und Zwergpflanzen zu erhalten, wurden die Größen 
der 9 Riesen- und 7 Zwergpflanzen mit den Größen von 10 normalen 
Pflanzen nach 3, 4 und 5 Monaten verglichen und aus den Werten der 
Mittelwert errechnet. Es ergibt sich, daß die Riesenpflanzen innerhalb 
der ersten 3 Monate von April bis Juni am meisten gewachsen sind. 
Während aber Zwerge und normale Pflanzen im folgenden Monat sich 
um 100% vergrößern, beträgt der Zuwachs für die Riesen nur etwa 55%. 
Der nächste Monat bestätigt die Erfahrung, daß der Längenzuwachs (in 
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Prozenten) der Riesen hinter dem der normalen Pflanzen und Zwerge 
zurückbleibt, und zwar beträgt er für die Riesen nur etwa 27%, 
für die normalen etwa 60% und für die Zwerge etwa 75%. Der 
Wachstumsrhythmus weicht also fiir die Riesen erheblich von dem 
der normalen Pflanzen und Zwerge ab. Die beiden letzten sind in ihrem 
Wachstumsrhythmus weniger voneinander verschieden. 

Weitere Vergleichsméglichkeiten ergaben sich aus dem Studium der 
Spaltöffnungen und Chlorophyllkôrner. Zur Untersuchung kamen aus- 
gewachsene Blätter von den unteren Stengelteilen, und zwar wurde für 
die Größenmessungen ausschließlich die Blattspitze verwendet. Die Blätter 
kamen nach dem Abschneiden gleich in 96%igen Alkohol. Man maß den 
Längendurchmesser der Spaltöffnungen und den Durchmesser der rund- 
lichen Chlorophylikörner. Aus je 30 Messungen an je 6 Blättern der 
drei Typen ergaben sich folgende Verhältniszahlen : 

Chlorophylikérner : Zwerge : Normale : Riesen = 0,7 : 1,0 : 1,8, 

Spaltöffnungen : Zwerge : Normale : Riesen = 1,6 : 2,5 : 4,4. 

Bei vorsichtiger Beurteilung dieser Zahlenverhältnisse dürfte sich 
ergeben, daß entsprechend den Verschiedenheiten im Längenwachstum 
auch eine Vergrößerung von Zellen und Zellbestandteilen Hand in Hand 
geht. Nimmt man an, daß die phänotypisch verschiedenen Pflanzen 
auch durch quantitative Unterschiede in der Kernmasse voneinander 
abweichen, dann ließen sich hier zum Vergleich die Befunde WETTSTEINs 
(1924) an seinen polyploiden Moosrassen heranziehen, deren Chlorophyll- 
körner sich in der Größe verhalten: 

n:2n:4n = 14 : 26 : 63. 

Die ersten beiden Verhältnisse entsprechen der Kernplasmarelation. 

Ein Vergleich mit diesen Befunden WETTSTEINs rechtfertigt sich da- 
durch, daß die nachfolgenden zytologischen Untersuchungen Polyploidie 
der Riesenpflanzen ergaben. 


c) Die zytologische Untersuchung der F,-Generation. 

Die zytologische Untersuchung der F,-Generation diente der Fest- 
stellung, ob etwa Genommutanten in der F, entstanden sind, worauf die 
Größen- und Wuchsverschiedenheiten der Nachkommenschaft schließen 
ließen, Genommutanten, wie sie auch DELAUNAY (1930) in der F, seiner 
röntgenisierten Ahren von Triticum vulgare und STEIN (1926) in der F, 
ihrer Radiumpflanzen fand. 


Vor der Blütezeit wurde zuerst versucht, den somatischen Chromosomensatz 
der jungen Pflanze zu bestimmen, und zwar an Keimwurzeln und Seitenwurzeln. 
Die letzten sind wegen ihrer Kleinheit für die Untersuchung ungeeignet, zumal es fast 
unmöglich ist, von ihren sehr feinen und zerbrechlichen Spitzen gute Schnitte zu 
erhalten. Als störend erwies sich anfangs bei den Keimwurzeln der große Gehalt 
an Statolithenstärke. Ein Versuch, die Stärkekörner mit Diastase zu entfernen, 
mißlang. Auf Rat von Herrn Privatdozent Dr. FırBAs, dem ich dafür bestens danke, 
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wurden die Keimlinge kurz nach dem Auskeimen am Licht in die Dunkelkammer 
gebracht. Die Keimwurzeln entwickelten sich während der 10 Tage in der Dunkel- 
kammer schnell weiter. Die aus diesen Keimwurzeln hergestellten Praparate zeigten 
eine völlige Reduktion der Stärke. Die Kerne und Chromosomen sind deutlich 
zu erkennen. Der Abbau der Stärke in den Keimwurzeln im Dunkeln gelang nur, 
wenn die Keimlinge im Lichte ausgekeimt waren, nicht aber, wenn das Auskeimen 
bereits im Dunkeln geschah. Offenbar wird im Dunkeln die Stärkebildung nicht 
verhindert, und es bedarf zu ihrem Abbau einer vorhergehenden Beleuchtung. 
Durch anfängliche Beleuchtung und darauffolgende Verdunklung gelang auch 
ZOLLIKOFER (1918) ein völliger Abbau der Statolithenstärke. 

Präparate von normalen Keimwurzeln zeigen deutlich 2 n = 18 Chromo- 
somen. Bei der Winzigkeit der Chromosomen in diesen somatischen Zellen 
ist ihre Zahl zwar festzustellen, 
über ihre Gestalt jedoch nichts 
Eindeutiges auszusagen, einige 
scheinen U-förmig gekrümmt zu 
sein. 

Nähere Angaben macht MARTZE- 
NITZINA (1927), die die somatischen 
Zellen vieler Leinarten untersuchte. 
Sie schreibt über den Chromosomen- 
satz der Gruppe, zu der sie L. austr. 
rechnet, folgendes: ‘“The 18 Chromosomes (2 x) characteristic of all species belonging 
to this group, are elongated, nearly always curved and more or less narrowed in the 
middle ... these chromosomes appear sometimes to consist of two elements put 
close together or overlapping each other with their ends.” 

Die Keimwurzeln von Pflanzen, die aus der Bestäubung mit Riesen- 
pollen hervorgegangen sind (Gruppe 3, s. S. 672), zeigen mehr als 18 Chro- 
mosomen. Es kénnen einwandfrei mehr als 20 Chromosomen festgestellt 
werden. In einer Anaphase wurden zwei Gruppen von mehr als 23 bzw. 
22 Chromosomen gezählt. Zum Photographieren eignen sich die Wurzel- 
praparate wegen der Kleinheit der Chromosomen nur schlecht, zumal diese 
nicht in einer Ebene liegen; deshalb sollen die Chromosomen durch eine 
Zeichnung veranschaulicht werden (Abb. 18). 

Während zwei Keimlinge nach Entfernung der Wurzelspitze abstarben, 
entwickelte sich einer zu einer Riesenpflanze. 

Bei der Schwierigkeit, an den somatischen Zellen die Chromosomen- 
zahl festzustellen, war es um so erfreulicher, daB einzelne Pflanzen der 
F,-Generation bereits im ersten Jahre einige Bliiten bekamen, deren 
Pollenmutterzellen viel bessere Untersuchungsobjekte bieten. Am 28.6. 32. 
blühte das erste, äußerlich als Riesenpflanze kenntliche Exemplar. Die 
Blüte zeigte phänotypisch keine Unterschiede gegenüber der normalen 
Blüte von L. austr. Die mikroskopische Pollenuntersuchung zeigte, daß 
in einigen Antheren viel weniger Pollen als im Normalfall vorhanden 
waren, die alle um etwa 7 y die normalen übertreffen, in der Größe also 
hinter. Riesenpollen der Elternpflanzen zurückbleiben. Weitere junge 
Knospen derselben Pflanze blieben auf dem Größenstadium, in dem bei 
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normalen Pflanzen ungefähr die Reduktionsteilung statthat, stehen und 
gingen bald zugrunde. Am 3.7. zeigten sich die ersten Knospen an 
einer anderen Riesenpflanze. Sie wurden alle bis auf eine, die sich zur 
Blüte weiterentwickelte, fixiert. An der Blüte war bemerkenswert, daB 
die Kronblatter etwas größer als die normalen waren und sich nach unten 
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Abb. 19. Normale und Riesenpflanze blühend. 


gekriimmt hatten (Abb. 19). AuBerdem zeigten sie in der Langsrichtung 
eine schwache Fältelung. 

Unter den fixierten Knospen fand sich eine, deren Pollenmutter- 
zellen gerade in Teilung waren. Sie zeigten hauptsächlich Stadien der 
Metaphase der Äquationsteilung. Die zytologischen Befunde ergaben, 
daß die Pflanze einen größeren als den diploiden Chromosomensatz 
besitzt. Abb.20 und Tafel III, 8, lassen folgende Chromosomenverhältnisse 
erkennen. Es sind vier Chromosomengruppen vorhanden, von denen je 
zwei, wie es aus der Anordnung der Spindelfasern zu ersehen ist, zu- 
sammengehören. Diese weisen deutlich je 13 und je 14 Chromosomen 
auf. Vor der Äquationsteilung müssen demnach zwei Chromosomen- 
zentren mit einmal 13 und einmal 14 Chromosomen bestanden haben. 
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Vor der Reduktionsteilung ware der Chromosomensatz 13 + 14 = 27 
statt 18 gewesen. Demnach enthalten die somatischen Zellen 3 n = 27 
Chromosomen, die Pflanze ist eindeutig triploid. Diese Triploidie kommt 
noch klarer zum Ausdruck in Chromosomenplatten der Metaphase der 
ersten Teilung, die in einem Präparat einer anderen Riesenpflanze des- 
selben Versuches zu sehen ist. Hier ist in den Platten mühelos die Zahl 14 
der ziemlich gedrängt liegenden Chromosomen zu bestimmen (Abb. 21 
und TafelIII,9). Die Gestalt der Chromosomen unterscheidet sich nicht von 
der im normalen Chromosomensatz. Die Größe der einzelnen Chromosomen 
des triploiden Satzes weicht nicht sichtbar von der des normalen diploiden 
Satzes ab. Da die Chromosomen nicht kleiner sind als die normalen, 





Abb. 20. Pollenmutterzelle einer Abb.21. Pollenmutterzelle einertriploiden 

triploiden F,-Pflanze in Mitose. F,-Pflanze mit 14 Chromosomen. 
kann hier die Theorie vom Entstehen polyploider Rassen durch Frag- 
mentation der diploiden Chromosomen, wie sie z. B. STOLZE (1925) (siehe 
Bruux 1932) vertritt, keine Anwendung finden. Aus demselben Grunde 
kann auch durch die Summationstheorie von WINGE (s. Bruun 1932) 
die Entstehung der triploiden Pflanze nicht erklärt werden. Da die 
Chromosomengröße in den Pollenmutterzellen der beeinflußten Eltern 
bis zur Hälfte reduziert war (s. S. 667), die triploiden Individuen der F,- 
Generation jedoch wieder normal große Chromosomen haben, muß das 
Wiederanwachsen der Chromatinmasse im Laufe der Entwicklung zur 
Riesenpflanze erfolgt sein. 

Der Befund des triploiden Chromosomensatzes in der F, rechtfertigt 
die Annahme, daß die bei der Bestäubung verwandten Riesenpollen 
diploid waren, also ein diploider männlicher Gamet mit einer haploiden 
Eizelle verschmolz. 

Wie erfolgt nun in einer triploiden Pflanze der F,-Generation mit 
3n = 27 Chromosomen die Bildung der Gemini? Leider ist bei L. austr. 
schon in der normalen diploiden Pollenmutterzelle die Paarung nicht 
deutlich zu erkennen, und noch weniger deutlich sind in diesem Stadium 
die Verhältnisse bei der triploiden Pflanze ersichtlich. Aus Abb. 20 
könnte man folgern, daß die 27 Chromosomen der Pollenmutterzellen 
sich in der Reduktionsteilung zu 9 + 4 Bivalenten vereinigten, während 
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1 Chromosom ungepaart blieb. Dann miissen in der Metaphase der 
Reduktionsteilung die Aquatorialplatten 13 Bivalente und 1 Univalentes 
aufweisen. Dafür sprechen Präparate (Abb. 21, Tafel III, 9), die deutlich 
14 Chromosomen veranschaulichen. Das hieße aber, daß unter den 
Bivalenten auch 4 nichthomologe Paare sich befänden. 

Es könnte angenommen werden, daß der Weg, den Bruun (1932), angeregt 
durch seine Entdeckung einer tetraploiden Pollenmutterzelle von Primula, für 
die Entstehung einer triploiden Pflanze angibt, auch für die 3n-Pollenmutterzellen 
von L. austr. gilt: “One gamet may have been diploid, 2n, the other monoploid, 
n, and the zygote then gets 3n, as has also been stated by VoKoLEK.” Er schreibt 
weiter über die Vorgänge bei der Meiosis: ‘When the triploid proceeds to reduction 
division the 3 homologous chromosomes of each kind are united either into a trivalent 
or into a bivalent and a univalent, unpaired 
chromosome. For example, in investigating the 
reduction division in pollenmother cells of the tri- 
ploid horticultural form ‘Sosanonami’ of P. Sieboldii 
which is closely related to P.obconica Ono dis- 
covered (1927): ‘At diakinesis appear 12 trivalent 
chromosomes. The distribution of chromosomes at 
anaphase of heterotype division is 16—20. The 
formation of tetrads is normal and no aberrant 
microspores are found’.” Hier läBt sich auch der 
Erklärungsversuch von BELLING und BLAKESLEE Peo? 
in Erwägung ziehen, die bei der Meiosis einer tri- ur sa 
ploiden Datura 12 Trivalente feststellten: ‘‘In the et == aii eel eg 
pollenmother cells of triploid Datura the two paired Univalenten. 
chromosomes of each set usually move towards 
opposite poles as in diploid plants; and the third chromosome which was laterally 
connected moves to either pole, as in haploid Daturas. The resulting distribution has 
been shown to be closely confortable to the laws of chance.” Bei Betrachtung der 
25-chromosomigen Datura, deren ‘‘main class, the primaries, come directly from 
triploids, or from non-disjunction in diploids, they give normally only diploids and 
primaries like themselves in their progenies; the different groupings of the chromo- 
somes in their trivalents are those which would result in random assortment of three 
homologous chromosomes; they show triploid inheritance of genes in the trivalents . .”” 


Es ware nun denkbar, daB sich bei den triploiden Pflanzen von 
L. austr. 9 Trivalente bildeten, die sich dann wahrend der Reduktions- 
teilung auf zwei Kerne verteilten, oder aber, es bilden sich 9 Bivalente 
wie im Normalfall, und die restlichen 9 Chromosomen des väterlichen 
Genoms, die keine homologen Partner finden, verteilten sich dem Zufall 
nach an die zwei Pole. Die letztere Möglichkeit scheint verwirklicht zu 
sein, wofür ein Präparat der letztgenannten Riesenpflanze spricht 
(Abb. 22). Es zeigt, nachdem bereits zwei Chromosomengruppen an den 
Polen festzustellen sind, einige Chromosomen, die regelrechte Brücken 
bilden, nachhinken, sich also beim Teilungsablauf verzögerten. In einem 
Fall lassen sich tatsächlich neun von solchen ,,verzégerten“ Chromosomen 
zählen !. Für die Möglichkeit der Bildung von Bivalenten oder Trivalenten 





L. perenne x L. alpinum. 
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sprechen andere Präparate von derselben Pflanze. Hier ist in den Pollen- 
mutterzellen ein Teil der verzögerten Chromosomen untereinander ver- 
schmolzen (Abb. 23, 24 und Tafel III, 10, 11). 

Die oft tropfenförmigen Chromosomen haben lang ausgezogene Schwanz- 
enden und sind manchmal gekrümmt. Sie bilden von Pol zu Pol laufende 
Ketten. Es handelt sich hier um trivalente oder zum mindesten um 
bivalente Bildungen. Wenn nun der Fall eintritt, daß sich von diesen 
verzögerten Chromosomen fünf an den einen und vier an den anderen Pol 


Erich 





Abb. 23. F,. Triploide Pollenmutterzelle Abb. 24. F,. Triploide Pollenmutterzelle 
mit verzögerten Bi- oder Trivalenten. mit verzögerten Bi- oder Trivalenten. 


begeben, dann erhalten wir die bereits beschriebenen 13- und 14-chromo- 
somigen Platten in der Aquationsteilung (Abb. 20, Tafel III, 8). 


GoopsPEED (1930) fand diese sich verzögernden Chromosomen bei der zyto- 
logischen Untersuchung der triploiden und tetraploiden Nachkommenschaft der mit 
X-Strahlen behandelten Tabakpflanzen. Die triploide Nachkommenschaft, die sich 
durch Aussehen und Größe von Blüten und Kelch unterschied, und deren Pollen 
*“was highly defective and no selfed seed was matured”, zeigt in ihren zytologischen 
Untersuchungen klar einen triploiden Chromosomensatz: ‘‘At I-M! .... it was 
clear, that univalents, bivalents, and trivalents were present.” Die I-M verläuft 
ziemlich regelmäBig, nur ‘‘a large amount of chromosome lagging appeared at 
II-A in practically every pollenmother cells examined. The lagging chromosomes 
were scattered from one pole to the other or were oriented in a rather definite zone 
midway between the II-T chromosome groups”. GoopsPEED betrachtet diese 
““lagging” Chromosomen als Produkte von ‘‘Non-disjunction’ of two of the three 
constituents of the original trivalents”. Er fand sie auch bei tetraploiden Formen. 
J@RGENSEN (1928), der in der Reduktionsteilung seiner triploiden Solanum nigrum 
Univalente und Trisome feststellte, berichtet auch von ‘‘lagging”-Chromosomen: 
**... their meiotic divisions having an unusually wide range of irregularities . . . 
The number of univalents is variable... Most often however, the univalents 
in the polar regions join the anaphase plates, those lying within the spindle often 
lagging and assuming the usual dumbbell shape” (vgl. auch CHITTENDEN und 
DARLINGTON 1928). 


Weiter bestiinde noch die Môglichkeit, daB bei der Meiosis der tri- 
ploiden Pflanze die 2n Chromosomen des verdoppelten väterlichen 
Genoms sich zu Bivalenten verbinden und die n Chromosomen des mütter- 


1 I-M = Metaphase der Reduktionsteilung; II-A = Anaphase der Äquations- 
teilung; II-T = Telophase der Äquationsteilung. 
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lichen Genoms ungepaart bleiben. Da jedoch die mütterlichen und väter- 
lichen Chromosomen von L.austr. alle untereinander gleich gestaltet 
sind, läßt sich hierüber nichts aussagen. 

HOoLLINGsHEAD (1930) konnte diese Erscheinung verfolgen bei einem triploiden 
Bastard von zwei Crepis-Arten mit verschiedenem Chr tz: “Several 
triploid hybrids which contained a diploid set of capillaris and a haploid set of 
tectorum were found among ordinary F, hybrids and selfed progenies were obtained 
from two of them. The capillaris chromosomes united to form three bivalents 
at meiosis leaving the tectorum chromosomes unpaired.” “Lagging chromosomes”, 
“fragmentation” und ‘‘unclean division” werden dabei in der Anaphase der ersten 
Teilung festgestellt. 

GoopsPEED bezeichnet die Polyploidie als ein ‘‘byproduct of induced chromo- 
some or gene unbalance”. Er diskutiert die Meiosis in den triploiden Zellen weiterhin 
mit folgenden Worten: ‘‘It seems more probable, that more or less mechanical factors 
may be concerned in the type of chromosome conjugation exhibited in pollenmother 
cells of these polyploid individuals. Thus the formation of multivalents may be a 
random affair depending upon the orientation of the homologous chromosomes . . .” 

Daraus ergibt sich die Annahme, daß sich die Zahl der Univalenten, 
Bivalenten und Trivalenten von Pollenmutterzelle zu Pollenmutterzelle 
verändert, die Folge waren dann Pollen mit verschiedenem Chromosomen- 
gehalt. Die Antheren der triploiden Riesenpflanzen weisen nun zum Teil 
Riesenpollen und zum Teil normal groBe Pollen auf. Eine Anthere der 
Riesenpflanze, deren Reduktionsteilung im Präparat vorliegt (Abb. 21, 
Tafel III, 9), hat nur Riesenpollenkörner von der Größe der Riesenpollen 
des beeinflußten Vaters. Eine Bestäubung damit gelang nicht. Wenn 
diese Riesenpollen aus Gonen mit 13 bzw. 14 Chromosomen entstanden 
sind, wie sie in Präparaten dieser Pflanze gefunden und auf Seite 677 
beschrieben wurden, dann sind sie sicher aus diesem Grunde nicht lebens- 
fähig; denn aus genetischen Untersuchungen geht hervor (siehe van 
OVEREEM 1922; BoEDJIN 1924 und BLAKESLEE 1924), daß nur Pollen mit 
normalem n oder 2n, 3n usw. Chromosomensatz sich zu lebensfähigen 
Gameten entwickeln, und daß schon Pollen, die nur ein überzähliges 
Chromosom haben, nicht keimungsfähig sind. 

Eine Erklärung dafür, daß ein Pollenkorn schon stirbt, wenn es auch nur (n + 1) 
Chromosomen besitzt, gleichgültig, welches der verschiedenen Chromosomen eines 
haploiden Satzes das überzählige ist, versucht TisoaLer (1907) zu geben: Die 
Lebensunfähigkeit der Pollenkörner beruht hier auf Störungen des Massenverhält- 
nisses zwischen Kern und Oberfläche, ,,auf die das Pollenkorn empfindlicher reagiere 
als sonst irgend eine Zelle“. OEHLKERS (1927) bringt in Zusammenhang mit Sterili- 
tätserscheinungen bei Pollen folgendes über triploide Pflanzen: ,,Sind aber wie bei 
triploiden Formen ausschließlich solche anormalen Chromosomensätze vorhanden, 
so entstehen alle überhaupt möglichen Chromosomenkombinationen in den Gonen, 
alle Zahlen, die zwischen der normalen haploiden und diploiden Chromosomenzahl 
liegen und schließlich, da letztere bzw. die haploide, auf Grund der Zufallskurve nur 
ganz selten realisiert wird, fast lauter tote Pollenkörner (totale Pollensterilitat).“ 

Die geringe Zahl der Pollenkörner in den Riesenpflanzen von L. austr. 
deutet darauf hin, daß ein hoher Prozentsatz von Pollen überhaupt 


nicht zur Entwicklung kam. 
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Im Gegensatz zu dem Mißerfolg bei der Bestäubung mit nur Riesen- 
pollen einer triploiden Pflanze ist dagegen ein Fruchtansatz mit dem 
Gemisch aus normal aussehenden und Riesenpollen einer anderen tri- 
ploiden Pflanze erreicht worden. Es ist anzunehmen, daß die Pollen, 
die hier befruchtungsfähig waren, entweder gerade den normalen haploiden, 
einen diploiden oder aber sogar einen triploiden Chromosomensatz ent- 
hielten. In den beiden ersten Fällen müßte eine Teilung der 3n = 27 
Chromosomen folgendermaßen vor sich gegangen sein : 3n = 27 = 2 n (18) 
+n(9); es müßten also immer haploide und diploide Pollenmutter- 
zellen nebeneinander bestehen. Bei Triploidie der Gonotokonten dagegen 
müßte die Reduktionsteilung vollständig unterblieben sein. Das stellten 
Beine und BLAKESLEE (1922) bei ihren triploiden Daturen fest: “In 
triploids, non reduction division has been seen to occur, fairly frequently 
and the resulting pollen-grains have 36 chromosomes.” 

Aus Untersuchungen von DE VRIES, BLAKESLEE, BOEDJIN und van 
OvEREEM geht hervor, daß der 9-Gamet weniger empfindlich ist gegen 
Störungen im Genom, also weniger leicht steril wird als der $-Gamet 
der triploiden Pflanze. 

Es wurde deshalb versucht, die triploiden Pflanzen von L. austr. 
mit normalen Pollen zu bestäuben, wodurch dann Nachkommen mit ver- 
schiedener chromosomaler Struktur entstehen könnten. 

Von sechs Bestäubungen war nur eine von Erfolg gekrönt. Da, wo 
die Bestäubungen mißlangen, muß der 9-Gamet nicht lebensfähig ge- 
wesen sein. 

Von einem solchen Fall berichtet Takenaka (1929), der bei einer triploiden 
Hemerocallis Sterilität folgendermaßen erklärt: ‘‘It may be due to the abnormality 
of pollen grain produced by the irregular meiotic divisions, while on the other it 
may be also due to the degeneration of embryo-sac produced by irregular mitosis, 
as was demonstrated by Tin (1928) in H. fulva and H. citrina.” 

Der Prozentsatz der Genommutanten in der F,-Generation kann noch 
nicht zahlenmäßig erfaßt werden, da erst etwa 10% dieser Nachkommen- 
schaft im ersten Jahre blühen. Nach der Erfahrung zahlreicher Genetiker 
besagt rein phänotypisches Abweichen von der normalen Pflanze noch 
keine Anderung im Chromosomengehalt, ebensowenig setzen fehlende 
phanotypische Unterschiede einen normalen Chromosomensatz voraus. 
MicHAELIS erkannte nach zytologischen Untersuchungen 60% der Nach- 
kommen von mit Kälte behandelten Pflanzen ais heteroploid, ,,obwohl 
nach dem Aussehen der Pflanzen wenig Hoffnung bestand, Mutanten 
zu finden“. 

Die Untersuchung von drei normal aussehenden Pflanzen von L. austr. 
aus der F, ergab jedoch ganz normalen Chromosomensatz und Pollen 
von normaler Größe. 

Es besteht die Möglichkeit, daß gerade unter den schwächlich aus- 
sehenden noch nicht blühenden Nachkommen und unter den ‚Zwergen‘“ 
noch Exemplare mit geändertem Chromosomensatz anzutreffen sind. 
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Die hier geschilderten Ergebnisse über die Abnormitäten in der 
Meiosis der F,-Generation liefern auch einen Beitrag zur Frage, ob diese 
Stérungen von dem Plasma oder dem Kern ihren Ausgang nehmen. 

SAKAMURA ist der Meinung, daß das Plasma in erster Linie für die Störungen 
in der Reduktionsteilung verantwortlich zu machen ist: „Die Abnormitäten der 
meiotischen Teilung, die mit der Erzeugung der abortiven, abnorm großen oder 
kleinen Pollenkörner viel zu tun haben, sind nicht die Eigentümlichkeiten der Chro- 
mosomen, sondern abnormen äußeren Bedingungen oder abnormen extranuklearen 
Prot tätigkeiten zuzuschreiben.“ Dagegen versucht SAPEHIN (1930), die 
Einseitigkeit dieser Behauptung durch Versuche an Triticum vulgare aufzuzeigen. 
Kreuzungen zwischen zwei Rassen, von denen die eine eine gestörte Reduktions- 
teilung aufwies, ergaben stets Nachkommen in F, mit normaler Teilung, gleich- 
gültig, ob die abnorme Rasse © oder $ war. Daraus folgert er, daß die Unterschiede 
im Verlauf der Reduktionsteilung ,,faktorieller Natur“ sind und ,,diese Erscheinungen 
nicht vom Plasma bedingt werden“. Nur indirekt fällt dem Plasma eine Rolle zu, 
insofern als es das Milieu für den Kern darstellt. 

Die Ergebnisse an den triploiden Pflanzen von L. austr. in F, scheinen 
nun die Ansicht SAPEHINs zu bestätigen. Denn hier war die 9-Pflanze 
normal, das Plasma der Eizelle also unbeeinflußt, während beeinflußte 
&-Kerne die Befruchtung herbeiführten. Die aufgefundenen Störungen 
in der Reduktionsteilung der F,-Generation können demnach nicht vom 
Plasma herrühren, man müßte denn annehmen, daß die gestörten Kerne 
ihrerseits im Plasma Veränderungen veranlaßten, die sich nun bei der 
Reduktionsteilung störend auswirkten (vgl. auch MıcHaAruıs 1929). 

Die triploiden Individuen liefern auch einen Beitrag zum Problem 
der Heterostylie. Die Riesenpflanzen entstanden durch Bestäubung 
einer kurzgriffligen 9-Pflanze (K k) mit den Riesenpollen eines Lang- 
griffels (k k). Die beiden Pflanzen, die sich auf Grund der zytologischen 
Untersuchung als triploid erwiesen, sind aber kurzgrifflig. Daraus folgt, 
daB die Dominanz eines K-Gens auch gegeniiber zwei k-Genen erhalten 
bleibt. 

Unter den noch nicht bliihenden Riesenpflanzen befindet sich eine, 
die aus der Bestäubung eines normalen Langgriffels mit Riesenpollen 
eines Kurzgriffels hervorgegangen ist. Sollte sich die Pflanze in der 
zytologischen Untersuchung als einwandfrei triploid herausstellen, dann 
müßte sie den Anlagenbestand (k K k) haben, d. h. sie müßte kurzgrifflig 
sein. Wenn sie jedoch langgrifflig würde, dann mu8 man annehmen, daB 
der Riesenpollen den Anlagenbestand (k k) hatte an Stelle von (K k). 
Dann muB aber auch angenommen werden, daB Riesenpollen (K K) 
vorkommen, die wiederum einen triploiden Kurzgriffel (K K k) ergeben 
könnten. 





Zusammenfassung. 

Versuchspflanze war die heterostyle Leinart Linum austriacum L. 
Mit den Narkotika Chloroform, Äther, Chloralhydrat, Methyl- und Äthyl- 
urethan wurden Pflanzen im Knospenstadium behandelt, um Mutationen 
zu erzielen. Ergebnisse der Einwirkung waren folgende: 
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1. Parentalgeneration. 

a) Phanotypisch ist das Auftreten von Riesenpollen bemerkenswert 
(bis zu 32% bei Lang-, 11% bei Kurzgriffeln), die zur Bestäubung von 
normalen und von einzelnen behandelten Bliiten Verwendung fanden. 
In 29% der Bestäubungen konnte Fruchtansatz erzielt werden. Neben 
Riesenpollen werden vereinzelt Zwergpollen gefunden. 

b) Die Zytologie der normalen Pollenmutterzellen bestätigt den 
haploiden Chromosomensatz n =9. In einem homozygoten Kurzgriffel 
(K K) ließ sich dagegen die Zahl n = 10 für das Genom wahrscheinlich 
machen. Aus der Zytologie der beeinflußten Pollenmutterzellen von 
heterozygoten Kurz- und homozygoten Langgriffeln ergeben sich Ab- 
normitäten im Entwicklungsgang der Pollen. Eine Wirkung der Nar- 
kotika ist erst dann zu verzeichnen, wenn die Gonotokonten bereits in die 
Reduktionsteilung eingetreten sind. Die Abweichungen von der Norm 
zeigen als Extreme eine Gestaltsänderung der Chromosomen einerseits und 
völligen Zerfall der Chromosomen andererseits. Dazwischen gruppieren 
sich die anderen Fälle ein, die Unregelmäßigkeiten im Verlauf der Meiosis 
bis zu deren völligem Unterbleiben oder Störungen im Verlauf der Mitose 
darstellen. Einige Teilungsbilder berechtigen zu der Vermutung, daß 
Riesenpollen mit diploidem Chromosomensatz entstanden sind. 


2. Filialgeneration (F,). 

a) Phänotypisch. 27% der von beeinfluBten Pflanzen geernteten 
Kapseln erwiesen sich als taub (von normalen Pflanzen nur 3%). Die 
Samen aus der Bestäubung einer beeinfluBten 9 mit einem beeinfluBten 4 
lieferten nach dem Herauspräparieren der Embryonen nur zwei lebens- 
fähige Pflanzen. Diese beiden, wie 37% der Keimlinge, die von beeinflußter 
9, aber normalem ¢ abstammen, entwickelten sich zu Zwergpflanzen 
(mit alpinem Charakter). Samen von normaler 9, aber beeinflußtem & 
zeitigten 15% Riesenpflanzen. Ebenso sind sämtliche fünf noch lebenden 
Nachkommen der mit Riesenpollen bestäubten normalen 9 nur Riesen- 
pflanzen. 

b) Bei der zytologischen Untersuchung der Wurzelspitzen von nor- 
malen Pflanzen wurden 2n = 18 Chromosomen gezählt. Keimwurzeln 
aus der F, von 9 normal x ¢ Riesenpollen wiesen mehr als 18 Chromo- 
somen auf (über 22 wurden gezählt). Damit bestätigt sich die Annahme 
von Genommutanten. Die Untersuchung der Pollenmutterzellen aus 
Blütenknospen zweier Riesenpflanzen bewiesen einwandfrei deren tri- 
ploiden Charakter. In der Metaphase der heterotypischen Teilung wurden 
eindeutig 14-, und in der homöotypischen Teilung 13- und 14-chromo- 
somige Platten gefunden. Einige Teilungsbilder mit verzögerten Chromo- 
somen lassen auf das Vorhandensein von Univalenten, abgr auch von Bi- 
und Trivalenten schließen. Bemerkenswert in den Antheren der Riesen- 
pflanzen ist die geringe Pollenzahl (meist oder ausschließlich Riesenpollen), 
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die sich bis zur völligen Sterilität steigern kann. Die Bestäubung einer 
normalen Pflanze mit einem Gemisch aus Riesen- und normal aussehenden 
Pollen führte zum Fruchtansatz. Ebenfalls ließ sich erfolgreich eine 
triploide Pflanze mit normalem Pollen bestäuben. Die Untersuchung 
der F, und ihrer Nachkommenschaft wird fortgesetzt. 


3. Beitrag zum Problem der Heterostylie. 


Die Wirkung der Narkotika auf meine homozygoten Langgriffel (k k) 
ist bedeutend stärker (32% Riesenpollen) als auf die heterozygoten Kurz- 
griffel (K k) (11% Riesenpollen). Das dominante Merkmal (K) läßt sich 
auch durch zwei Gene für Langgriffligkeit (kk) nicht unterdrücken. 
Das ist ersichtlich aus der Kurzgriffligkeit einer bereits zur Blüte gelangten 
Riesenpflanze (Kkk), die durch Bestäubung eines Kurzgriffels mit 
Riesenpollen (k k) eines Langgriffels entstanden ist. Durch Bestäubung 
von auf diese Weise gebildeten Riesenpflanzen mit Pollen von triploiden 
Langgriffeln soll versucht werden K k k k-Pflanzen zu erhalten, um fest- 
zustellen, ob auch dann noch der Faktor fiir Kurzgriffligkeit dominant 
bleibt. 


Für die Herstellung der Photographien, insbesondere der Mikro- 
photogramme, spreche ich dem Feinmechaniker im Botanischen Institut, 
Herrn K. Reıs, meinen besten Dank aus. 
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Erläuterungen zu Tafel III. 

Nr.1. Pollenmutterzelle mit 9 Chromosomen in der Metaphase der Meiosis 
von Kk. 

Nr.2. Pollenmutterzelle mit 10 Chromosomen in der Metaphase der Meiosis 
von KK. 

Nr.3. Chromosomenknäuel in einer beeinflußten Pollenmutterzelle von kk. 

Nr.4. Pollenmutterzellen von Kk mit unterbliebener Reduktionst 

Nr.5. Pollenmutterzelle von kk mit unterbliebener Reduktionsteil 

Nr.6. Pollenmutterzelle von k k mit unterbliebener Reduktionsteilung. 

Nr.7. Unregelmäßiger Verlauf der Kernteilung in Pollenmutterzellen von k k. 

Nr.8. Pollenmutterzelle einer triploiden F,-Pflanze in der Anaphase der Mitose. 

Nr.9. Follenmutterzelle einer triploiden F,-Pflanze in der Metaphase der 
Meiosis mit 14 Chromosomen. 

Nr.10. Pollenmutterzelle eines  triploiden Kurzgriffels mit verzögerten 
Chromosomen. 

Nr.11. Pollenmutterzelle eines triploiden Kurzgriffels mit verzögerten 
Chromosomen. 




















(Aus dem Pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universität Kopenhagen.) 


DIE BEDEUTUNG DES WUCHSSTOFFES FUR DAS WACHSTUM 
UND DIE GEOTROPISCHE KRUMMUNG DER WURZELN VON 
VICIA FABA. 


Von 
P. BOYSEN-JENSEN. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 30. Juni. 1933.) 


In einer Abhandlung ! konnte ich zeigen, daß man mit Agarwiirfelchen, 
die 10% Dextrose enthalten, Wuchsstoff aus der äußersten 6-mm-Zone 
der Wurzeln von Zea caragua und Vicia Faba abfangen kann. Im folgenden 
soll die Bedeutung des Wuchsstoffes für das Wachstum und die geotro- 
pische Krümmung der Hauptwurzel von Vicia Faba untersucht werden. 


1. Die Verschiebung des Wuchsstoffes durch die Wirkung der Schwerkraft. 


In einer Abhandlung ? wurde nachgewiesen, daß der Wuchsstoff in 
dekapitierten Avena-Coleoptilen durch einseitige Lichtwirkung in trans- 
versaler Richtung von der Licht- nach der Schattenseite verschoben 
werden kann. Im folgenden soll gezeigt werden, daß in Wurzeln durch 
einseitige Schwerewirkung eine Verschiebung des Wuchsstoffes in der 
Richtung der Schwerkraft stattfindet; es läßt sich jedoch in diesem 
Falle der Beweis nicht in so einwandfreier Weise führen wie bei den 
dekapitierten Avena-Coleoptilen. 

Zum Nachweis einer solchen Verschiebung muß der Wuchsstoff von 
der Ober- und Unterseite einer geotropisch induzierten Wurzelspitze 
getrennt abgefangen werden. In der ersten Versuchsreihe wurde versucht, 
dieses Problem in folgender Weise zu lösen: Wurzeln von Vicia Faba 
wurden zwei Stunden bei Zimmertemperatur in waagerechter Lage 
exponiert; nachher wurde die obere und untere Hälfte der Wurzel- 
spitze durch einen Schnitt von einander getrennt, die beiden Hälften 
wurden auf zwei verschiedenen Agarwürfelchen angebracht und die an 
die Agarwiirfelchen abgegebene Wuchsstoffmenge bestimmt. Es zeigte 
sich, daß durchgehend mehr Wuchsstoff von der unteren als von der 
oberen Hälfte abgegeben worden war, jedoch war die Zerlegung der 


1 Planta (Berl.) 19, 345 (1933). 3 Planta (Beri.) 19, 335 (1933). 
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Spitze in zwei genau gleich große Teile mit so großen Schwierigkeiten ver- 
bunden, daß das Ergebnis der Versuche nicht genügend beweiskräftig war. 
Danach versuchte ich die in Utrecht benutzte Methode zur Abfangung 
des Wuchsstoffes von den beiden Hälften eines zylindrischen Pflanzen- 
organs zu verwenden. Soll z. B. der Wuchsstoff von der vorderen und 
hinteren Hälfte einer belichteten Avena-Coleoptile getrennt abgefangen 
werden, so wird die Coleoptilspitze auf zwei verschiedenen, durch ein 
Rasiermesser getrennten Agarwürfelchen angebracht. Die Schneide des 
Rasiermessers ragt ein wenig in die Coleoptil- ig 
spitze hinein. Es zeigte sich doch bald, daß 
ich bei Wurzelspitzen von Vicia Faba mit dieser = 
Methode keine befriedigende Ergebnisse erhalten u 
konnte. Erstens war es schwierig, das Rasier- Br, 
messer so anzubringen, daß die beiden Hälften 
der Wurzelspitze gleich groß waren, noch viel é & 
schwieriger war es aber, dafür zu sorgen, daß der 5 
Kontakt zwischen Spitze und Agarwürfelchen 
auf den beiden Seiten des Rasiermessers gleich- Wushestotion Cla De. 
mäßig war a née Von 

Dagegen gelangen die Versuche in folgender 2? Agarwiirfelchen. 3 Ob- 
Weise: Samen von Vicia Faba (Windsor, white) einer? ah. 
wurden 48 Stunden gequollen und nachher in — ~~ ee 
feuchte Sägespäne eingepflanzt ; wenn die Wurzeln sr 
eine Länge von 3—4 cm erreicht hatten, kamen sie zur Verwendung. 
Die Keimlinge wurden erst 31/;—4 Stunden in waagerechter Lage bei 19° 
belassen; auf der Oberseite der Spitze wurde nach CHOLODNY ein kurzes 
Stück eines entfetteten Pferdehaares angebracht, um nachher die Spitze 
richtig orientieren zu können. Nach der Exponierung wurde die Wurzel- 
spitze in einer Länge von 2—4 mm mit einem Rasiermesser abgeschnitten. 

Zur Abfangung des Wuchsstoffes wurde ein Agarsubstrat von fol- 
gender Zusammensetzung dargestellt: 3g ausgewaschener Agar + 10g 
Dextrose + 0,1 g Ca(NO,), + 0,025 g K,HPO, + 0,025 g MgSO, + FeCl, 
+ 100 ccm Wasser. Aus diesem Agar wurden Wiirfelchen mit einer 
Größe von 1,75 x 1,75 x 1 mm hergestellt, und je zwei Wiirfelchen wurden 
auf einem eingefetteten Objektträger in einem Abstand von 0,55 bzw. 
0,81 mm voneinander angebracht. Die Objektträger wurden in kleinen 
Porzellandosen in dampfgesättigter Luft aufgehoben. 

Auf ein paar dieser Agarwiirfelchen wurde nun eine abgeschnittene 
Wurzelspitze in der in Abb. 1 a dargestellten Weise angebracht. Nach 
2—5 Stunden bei 18—19° wurde die Wurzelspitze entfernt, die Wiirfelchen 
wurden oben mit einer Lösung von 50 ccm Alkohol + 50 ccm Wasser + 1g 
Zitronensäure befeuchtet und nachts über bei niedriger Temperatur auf- 
bewahrt. Am nächsten Tag wurden sie einseitig auf dekapitierten Avena- 
Coleoptilen angebracht, und aus den entstandenen Krümmungen kann 



















































690 P. Boysen-Jensen: Die Bedeutung des Wuchsstoffes 


man die von der Ober- und Unterseite der Wurzelspitze abgefangenen 
Wuchsstoffmengen quantitativ miteinander vergleichen !. 

Es ist selbstverständlich von der allergrößten Wichtigkeit, daß die 
Wurzelspitze symmetrisch auf den Agarwürfelchen angebracht wird. Ob 
dies gelungen ist, kann man nach der Entfernung der Wurzelspitze kon- 
trollieren, indem diese auf den Agarwürfelchen zwei halbmondförmige 
Marken (vgl. Abb. 15) hinterläßt. Sind diese nicht gleich groß, so werden 
die betreffenden Würfelchen ausgemerzt. Ferner ist es von entscheidender 
Bedeutung, die Wurzelspitze eine passende Zeit auf den Agarwürfelchen 
zu belassen. Ist der Zeitraum zu kurz, so wird die Menge des Wuchs- 
stoffes in den Agarwürfelchen so klein, daß eine genaue Bestimmung un- 
möglich ist; ist der Zeitraum dagegen zu lang, so wird die Menge des 
Wuchsstoffes so groß, daß in beiden Fällen eine maximale Krümmung der 


Tabelle la. Verschiebung des Wuchsstoffes durch Schwerewirkung in 
Wurzeln von Vicia Faba (Windsor white). 

Länge der Wurzeln 3—4 cm. Die Wurzeln wurden während der in Kolonne 2 
angegebenen Zeit in waagerechter Lage belassen; auch während der Abfangung 
des Wuchsstoffes war die Wurzelspitze waagerecht. In den Kolonnen 5 und 6 
finden sich die d-Werte, die gemessen wurden, wenn Agarwürfelchen mit Wuchsstoff 
von der Ober- bzw. Unterseite der Wurzel auf dekapitierten Avena-Coleoptilen 
einseitig angebracht waren. 
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1 Die Größe der Krümmung wird durch den d-Wert angegeben, d. h. die Differenz 
zwischen der konvexen und konkaven Seite der gekriimmten Avena-Coleoptile. 
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Avena-Coleoptile ausgelöst wird, weshalb ein möglicherweise vorhandener 
Unterschied in der Wuchsstoffmenge nicht nachgewiesen werden kann. 
Ë Das Ergebnis dieser Versuchsreihe findet sich in Tabelle 1a. Im ganzen 
i wurden 27 Versuche angestellt; aus der Tabelle ersieht man, daB in 
| 25 Fällen mehr Wuchsstoff von der Unterseite als von der Oberseite 
abgegeben wurde. Die Differenz entspricht einem d-Wert von 0,40 mm. 

In der beschriebenen Versuchsreihe befand sich die Wurzelspitze 

| während der Abfangung des Wuchsstoffes in waagerechter Lage. Man 
i könnte sich vielleicht denken, daß die Wurzelspitze leicht nach unten 
gleiten würde; daß dies nicht der Fall ist, läßt sich, wie oben gesagt, 
durch die Abdrücke der Wurzelspitze auf den Agarwiirfelchen nach- 

weisen. Ferner ist der Abstand der Agarwürfelchen voneinander so groß, 

daß ein Übertritt von Wuchsstoff vom oberen zum unteren als aus- 
geschlossen zu betrachten ist. Immerhin wäre es doch von Wichtigkeit, 


Tabelle lb. Verschiebung des Wuchsstoffes durch Schwerewirkung 
in Wurzeln von Vicia Faba (Windsor white). 

In dieser Versuchsreihe wurden die Wurzeln auf einem Zentrifugalapparat 
wahrend der in der zweiten Kolonne angegebenen Zeit geotropisch gereizt. (GrôBe 
der Fliehkraft 2 g.) Während der Abfangung des Wuchsstoffes stand die Wurzel- 
spitze senkrecht während der in der vierten Kolonne angegebenen Zeit. Im übrigen 
war die Versuchsanstellung wie in Tabelle la. 
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wenn es gelänge, nachzuweisen, daB auch von einer senkrecht angebrachten, 
vorher induzierten Wurzelspitze mehr Wuchsstoff von der Unterseite als 
von der Oberseite abgefangen werden kann. 

Es wurde daher eine neue Versuchsreihe angestellt. Statt die Wurzeln 
waagerecht zu stellen, wurden sie auf einem Zentrifugalapparat mit einer 
Kraft von etwa 2 g 4 Stunden lang bei 18—19° geotropisch gereizt. 
Nachher wurden die Spitzen mit einem scharfen Messer abgeschnitten 
und auf Agarwiirfelchen, wie oben beschrieben, angebracht. Diesmal 
lag aber der Objektträger während der Abfangung des Wuchsstoffes 
waagerecht, und die Wurzelspitzen standen daher senkrecht (Tabelle 1b). 
Es wurden im ganzen 37 Versuche angestellt. Der Unterschied zwischen 
der von der Unter- und Oberseite der Wurzeln abgegebenen Wuchsstoff - 
menge entspricht einem d-Wert von 0,32 mm, mit einem durchschnitt- 
lichen Fehler von 0,04 mm. 

Es geht somit aus den Versuchen mit Sicherheit hervor, daß man mehr 
Wuchsstoff von der Unter- als von der Oberseite geotropisch gereizter 
Wurzelspitzenabfangen kann. Dieses Ergebnis kann in verschiedener Weise 
gedeutet werden: entweder konnte die Schwerkraft die Wurzelspitze in 
der Weise beeinflussen, daß die Bildung des Wuchsstoffes auf der Unter- 
seite vergrößert und auf der Oberseite vermindert wurde, oder es konnte 
eine Verschiebung des Wuchsstoffes in transversaler Richtung von der 
Ober- nach der Unterseite stattfinden. Es wird wohl kaum möglich sein, 
experimentell zu entscheiden, welche von diesen Möglichkeiten die richtige 
ist. Es ist nun aber früher nachgewiesen, daß in der dekapitierten Avena- 
Coleoptile die einseitige Wirkung des Lichtes eine transversale Verschie- 
bung des Wuchsstoffes hervorrufen kann, und es wird daher wahrschein- 
lich, daß auch in der Wurzelspitze der Wuchsstoff durch die Schwerkraft 
verschoben wird. 


2. Die Einwirkung des Wuchsstoffes auf die Wachstumsgeschwindigkeit 
der Wurzel. 

CHoLopNnY (1924) hat gefunden, daß die Coleoptilspitze, die die 
Wachstumsgeschwindigkeit der Coleoptile beschleunigt, bei der Über- 
tragung auf eine dekapitierte Wurzel deren Wachstum hemmt. 
Dieses Ergebnis, das von Nrets NIELSEN (1930) durch sehr eingehende 
Untersuchungen bestätigt wurde, ist neuerdings wieder von Fräulein 
GorTER (1932) in Frage gestellt worden, und es war daher notwendig, 
dieses Problem noch einmal zu untersuchen. 

Es wurde zuerst der Einfluß des Wuchsstoffes auf die Wachstums- 
geschwindigkeit der intakten Wurzeln von Vicia Faba in folgender Weise 
untersucht: Die Keimlinge, deren Wurzeln eine Länge von 3—4 cm 
hatten, wurden erst 10 Min. in Wasser gelegt und nachher mit feuchter 
Watte umwickelt, um eine Eintrocknung zu verhüten. In die Keim- 
blätter wurde ein verzinnter Kupferdraht parallel zur Wurzelrichtung 
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hineingestochen, so daß er einige Millimeter über die Wurzelspitze 
hinausragte. Die Wurzeln wurden dann, wie in Abb. 2 dargestellt, in ein 
enges Präparatenglas gebracht, das entweder mit Wasser oder Wuchstoff- 
lösung beschickt war, so daß die Wurzeln 1—2 mm tief in die Flüssigkeit 
eintauchten. Das kleine Präparatenglas steckte in dem Stopfen eines 
größeren Glases; die Keimpflanzen waren mit einer Nadel im Stopfen 
des letzteren Glases fixiert. Der Wuchsstoff war aus dem Kultursubstrate 
von Aspergillus niger nach einer früher angegebenen Me- 
thode (BoysEN-JENSEN 1932) hergestellt. Unmittelbarnach- 
dem die Versuche angesetzt waren, wurde der Abstand 
zwischen den Wurzelspitzen und dem unteren Ende des 
Metalldrahtes mit dem Horizontalmikroskop gemessen ; 
diese Messung wurde stündlich, im ganzen dreimal, wieder- 
holt, so daß sich der stündliche Zuwachs der Wurzeln 
ergab. 

Das Ergebnis der Versuche ist in Tabelle 2a dar- 
gestellt; es geht aus ihr hervor, daß die Wachstums- 
geschwindigkeit schon durch eine Lösung mit einem Wuchs- 
stoffgehalt von 2 Wuchsstoff-A-Einheiten ungefähr auf die 
Hälfte herabgedrückt wird. Es werden somit die Versuche >». 2. Anord- 














- nung zur Unter- 
von Nrets NIELSEN durch meine Untersuchungen voll- suchung der 
kommen bestätigt. Vos 


ae on . ... .  schwindigkeit 
Danach untersuchte ich die Wachstumsgeschwindigkeit der Wurzel in 


von Wurzeln, deren Spitze durch ein wuchsstoffhaltiges ed 
Agarwiirfelchen ersetzt war. Die Keimpflanzen wurden lösung. 
10 Min. in Wasser gelegt, nachher wurden die Wurzel- 

spitzen in einer Länge von 1,25 mm mit einem scharfen Rasiermesser 


abgeschnitten; die Wurzeln wurden mit feuchter Watte umwickelt, 


Tabelle 2a. Einwirkung des Wuchstoffes auf die 
Wachstumsgeschwindigkeit von intakten Wurzeln. 

Die Zahlen bedeuten Zuwachs pro Stunde in Millimeter. Die Wuchsstoff- 
lösung enthielt 2 Wuchsstoff-A-Einheiten!. Temperatur 22°. Die Versuche wurden 
täglich um 11 Uhr angesetzt und die Messungen sofort in Angriff genommen. 
Die Wurzeln standen während des Versuches im Dunkeln. 











Wasser Wuchsstofflösung 
Stunde 
Anzahl, | Zuwachs | Anzahl, | Zuwachs 
11—12 10 0,66 11 0,31 
12— 1 11 0,81 13 0,28 
1— 2 10 0,65 13 0,45 














1 Als Einheit des Wuchsstoffes (WAE. = Wuchsstoff-A-Einheiten) benütze 
ich die Menge, die, in 50 com Wasser + 50 ccm 3%igem Agar gelöst und einseitig 
auf dekapitierten Avena-Coleoptilen angebracht, einen d-Wert von 1 mm hervor- 
bringen kann. 
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in die Keimblatter wurde, wie oben, ein verzinnter Kupferdraht hinein- 
gestochen, so daB der Draht einige Millimeter über die Wurzel hinaus- 
ragte. Nachher wurden auf die Schnittflachen Agarwiirfelchen, teils ohne, 
teils mit Wuchsstoff gelegt. Die Keimpflanzen kamen in Praparaten- 
glaser (100 x 40 mm); nach einer Stunde wurden die Messungen begonnen 
und die Wachstumsgeschwindigkeit der Wurzeln in zwei Versuchsperioden 
von je 2 Stunden gemessen. 

Wie ich in einer früheren Abhandlung erwähnt habe, ist die Abfangung 
des Wuchsstoffes aus der Wurzelspitze mit einigen Schwierigkeiten ver- 
bunden. Dasselbe galt auch von der Überführung von Wuchsstoff aus 
einem ürfelchen in eine dekapitierte Wurzel, und es erklärt sich 
daher ziemlich leicht, daß Fräulein GORTER, die mit dieser Methode ge- 
arbeitet hat, einen Einfluß des wuchsstoffhaltigen Agarwürfelchens auf 
die Wachstumsgeschwindigkeit der Wurzel nicht nachweisen konnte (vgl. 
auch CHoLopNy 1933). Die Versuche gelingen am besten, wenn der Agar 
außer dem Wuchsstoff auch Dextrose enthält; ferner muß der Wuchsstoff- 
gehalt ziemlich groß sein. Das Agarsubstrat erhielt daher die folgende 
Zusammensetzung: 3g Agar (sowohl ausgewaschener als nicht ausge- 
waschener Agar wurde benutzt) + 2g Dextrose + 0,1 g Ca(NO,), + 0,025 
MgSO, -+ 0,0125 g K,HPO, + 0,0125 KH,PO, + FeCl, + 100 ccm Wasser. 
Den „Wasseragar‘‘, der für die Kontrollversuche benutzt wurde, erhält 
man durch Mischung dieses Substrates mit der gleichen Menge Wasser, 
den ,,Wuchsstoffagar“ durch Mischung des Agars mit einer Wuchsstoff- 
lösung von einer solehen Konzentration, daß die Agarmischung den 
in Tabelle 2b angegebenen Wuchsstoffgehalt erhält. Das Ergebnis der 
Versuche findet sich in Tabelle 2b. 

Aus Tabelle 2a geht hervor, daß man durch eine Wuchsstofflösung 
mit einem Gehalt von 2 Wuchsstoff-A-Einheiten, die Wachstums- 


Tabelle 2b. Einwirkung des Wuchsstoffes auf die 
Wachstumsgeschwindigkeit von dekapitierten Wurzeln. 
Die Versuche wurden täglich um 11 Uhr angesetzt und die Messungen um 12, 
2 und 4 Uhr ausgeführt. Die Zahlen bedeuten Zuwachs pro Stunde in Millimeter. 
Temperatur 22°. 
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geschwindigkeit ungefähr auf die Hälfte herabdrücken kann. Um mit 
einem auf der Schnittfläche einer dekapitierten Wurzel angebrachten 
wuchsstoffhaltigen Agarwürfelchen dieselbe Wirkung hervorzurufen, muß, 
wie aus Tabelle 2b hervorgeht, der Wuchsstoffgehalt des Agarwürfelchens 
ungefähr 25mal so groß sein; wahrscheinlich wird die Leitung des Wuchs- 
stoffes in dem Wurzelgewebe durch den Schnitt in irgendeiner Weise 
stark beeinträchtigt. 


3. Die Leitung des geotropischen Reizes über eine Wundfläche 

bei Wurzeln. 

In einer 1923 veröffentlichten Arbeit zeigte Snow, daß Wurzeln, deren 
Spitzen abgeschnitten und mit Gelatine an den Schnittflächen wieder 
festgeklebt waren, dennoch eine geotropische Krümmung ausführen 
konnten. Von 76 Wurzeln, die in dieser Weise behandelt waren, krümmten 
sich im Laufe von 15—24 Stunden 45 positiv geotropisch; die Größe 
der Krümmung betrug am häufigsten 30°. Von 32 dekapitierten Wurzeln, 
bei denen die Spitze nachträglich nicht wieder aufgesetzt war, blieben 
27 gerade, 4 zeigten eine schwache und nur 1 eine starke positive 
Krümmung. SNOW zieht aus seinen Versuchen den Schluß, daß der 
geotropische Reiz sich über eine Wunde fortpflanzen kann. 

Diese Versuche habe ich nun wiederholt. Die Versuchspflanze war 
Vicia Faba, Windsor white. Die Länge der Wurzeln betrug etwa 3—4 cm. 
Die Länge der abgeschnittenen Spitze war 1,75 mm. Zum Wiederauf- 
kleben der Spitze benutzte ich eine neutralisierte 10%ige Gelatinelösung, 
die außerdem 10% Dextrose + Salze enthielt. Nach der Operation wurden 
die Wurzeln in waagerechter Lage in einer feuchten Kammer im Dunkeln 
hingestellt; nach 24 Stunden wurde die entstandene Krümmung nach 
derselben Methode, die zur Bestimmung der Krümmungsgröße bei Avena- 
Coleoptilen gebraucht wird, gemessen. 

Im ganzen wurden 36 dekapitierte Wurzeln untersucht; von diesen 
blieben 28 gerade, 6 reagierten schwach positiv und 2 schwach negativ 
geotropisch. Die durchschnittliche Krümmung betrug 0,04 mm. 

Von 39 dekapitierten Wurzeln mit wieder aufgesetzter Spitze blieben 
17 gerade, 21 reagierten positiv und 1 negativ geotropisch. Die Durch- 
schnittliche Krümmung betrug 0,44 mm. 

Es werden somit durch diese Versuche die von Snow gefundenen 
Ergebnisse bestätigt. 


4. Theoretische Schlußfolgerungen. 

Aus den im ersten Abschnitt angeführten Versuchen geht hervor, 
daß man aus geotropisch gereizten Wurzeln mehr Wuchsstoff aus der 
Unterseite als aus der Oberseite der Spitze abfangen kann. Wenn auch 
dieser Versuch, wie oben erwähnt, in verschiedener Weise gedeutet 
werden kann, spricht doch alles dafür, daß diese einseitige Anhäufung 
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des Wuchsstoffes durch eine durch die Schwerkraft bedingte Verschiebung 
des in der Wurzelspitze vorhandenen Wuchsstoffes zustande kommt. 

Es konnten ferner im zweiten Abschnitt die Versuche von CHOLODNY 
und Nrezs NIELSEN, nach welchen die Wachstumsgeschwindigkeit der 
Wurzeln (Lupinus, Vicia Faba) durch Wuchsstoff verlangsamt wird, 
bestatigt werden. Man wird geneigt sein, aus diesen Versuchen zu schlieBen, 
daß der Wuchsstoff für das Wachstum der Wurzel nicht notwendig ist, 
und daß er, wenn vorhanden, geradezu hemmend auf das Wachstum 
wirkt. Weil man wuchsstofffreie Wurzeln nicht heranziehen kann oder 
jedenfalls bisher nicht herangezogen hat, könnte man allerdings noch 
behaupten, daß doch vielleicht eine geringe Wuchsstoffmenge für das 
Wurzelwachstum notwendig wäre, während dieses durch größere Mengen 
gehemmt wird. Wahrscheinlich ist aber eine solche Auffassung nicht. 
Die Versuche erklären sich am besten durch die Annahme, daß der 
Wuchsstoff das Streckungswachstum der Wurzel in allen Konzentrationen 
hemmt. Jedenfalls wird man aus der von einer Reihe von Forschern 
(u.a. CHOLODNY, BÜNNING und NıeELs NIELSEN) nachgewiesenen Tat- 
sache, daß die Wachstumsgeschwindigkeit der Wurzel durch Dekapitie- 
rung beschleunigt wird, mit großer Wahrscheinlichkeit schließen müssen, 
daß bei der in der Wurzelspitze vorhandenen Wuchsstoffkonzentration 
eine Hemmung des Wachstums stattfindet. 

Hieraus folgt dann weiter, daß die durch die Schwerewirkung hervor- 
gerufene einseitige Anhäufung des Wuchsstoffes einen Unterschied der 
Wachstumsgeschwindigkeit zwischen der Ober- und Unterseite der Wurzel 
hervorrufen muß, in dem Sinne, daß die letztgenannte am langsamsten 
wächst, und es muß somit eine abwärts gerichtete Krümmung entstehen. 
Ob nun der gefundene Unterschied in der Menge des Wuchsstoffes auf 
der Ober- und Unterseite genügend groß ist, um eine normale geotropische 
Krümmung hervorzurufen, ist sehr schwierig zu sagen. Es ist nämlich 
nicht möglich, den quantitativen Einfluß der Schwankungen der in den 
Wurzeln vorhandenen Wuchsstoffkonzentration auf die Wachstums- 
geschwindigkeit der Wurzel zu messen, und auch die Bestimmung der 
Wuchsstoffverteilung in der Wurzelspitze ist natürlich mit nicht zu unter- 
schätzenden Fehlern verbunden. Jedenfalls ist es aber durch diese Ver- 
suche wohl sehr wahrscheinlich geworden, daß die positiv geotropische 
Krümmung der Hauptwurzel durch eine durch die Schwerkraft bedingte, 
nach unten gerichtete Verschiebung des Wuchsstoffes hervorgerufen wird. 

Es ist ferner wahrscheinlich, daß eine solche Verschiebung entweder 
ausschließlich oder jedenfalls hauptsächlich in der Wurzelspitze zustande 
kommt. Wie Snow zuerst zeigen konnte, ist eine Wurzel, deren Spitze 
abgeschnitten und wieder aufgesetzt wird, dennoch imstande, eine positiv 
geotropische Krümmung auszuführen. Wird dagegen die Spitze nicht 
wieder aufgesetzt, so vermag die Wurzel sich nicht geotropisch zu 
krümmen, trotzdem, wie früher gezeigt wurde, Wuchsstoff in dem 
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Wurzelstumpf vorhanden ist. Dies spricht dafür, daß eine genügend 
ausgiebige Verschiebung des Wuchsstoffes in dem Wurzelstumpfe nicht 
stattfinden kann. 

Als KnıcHT durch seine genialen Zentrifugierungsversuche 1806 nach- 
gewiesen hatte, daß die Krümmungen, die bei horizontal angebrachten 
Keimstengeln und Keimwurzeln entstehen, durch die Schwerkraft ver- 
ursacht werden, versuchte er auch zu erklären, wieso eine und dieselbe 
Kraft in den beiden Organen entgegengesetzte Reaktionen hervorrufen 
könnte. Seine Erklärung, die auf eine rein mechanische Wirkung der 
Schwerkraft auf die Pflanzenorgane und Pflanzensäfte fußte, erwies sich 
bald als unzulänglich. Es konnte nachgewiesen werden, daß die bei 
der negativ und positiv geotropischen Krümmung geleistete Arbeit 
nicht von der Schwerkraft geliefert wird, daß diese Bewegungen somit 
nicht passiv, sondern aktiv sind. 

Heute, 127 Jahre nach KNIGxT, sind wir besonders für zwei Objekte, 
nämlich die Avena-Coleoptile und die Hauptwurzel von Vicia Faba, in der 
kausalen Analyse der positiven und negativen geotropischen Krümmung 
einen Schritt weiter gekommen. Sowohl in der Coleoptilenspitze wie in der 
Wurzelspitze ist derselbe Wuchsstoff vorhanden. Durch die Wirkung der 
Schwerkraft findet in beiden Organen eine Verschiebung des Wuchsstoffes 
nach unten statt. Weil aber mit der Vermehrung der Wuchsstoffkonzen- 
tration die Wachstumsgeschwindigkeit der Avena-Coleoptile beschleunigt, 
die Wachstumsgeschwindigkeit der Hauptwurzel dagegen verlangsamt 
wird, krümmt sich das erste Organ nach oben, das andere nach unten. 
Daß die Sache sich so verhält, hat zuerst CHOLODNY vermutet. Es ist 
wohl überflüssig, zu sagen, daß wir trotz dieser Fortschritte von einer 
Erklärung der geotropischen Krümmung noch weit entfernt sind. Jeden- 
falls harren noch viele Probleme ihrer Lösung, z. B. die Bildung und Regu- 
lierung des Wuchsstoffes, die Mechanik der durch Licht- und Schwerkraft 
bedingten einseitigen Anhäufung des Wuchsstoffes und die entgegen- 
gesetzte Wirkung des Wuchsstoffes auf das Streckungswachstum der 
Wurzel und des Stengels. 


Zusammenfassung. 

1. Wenn eine Wurzel 2—4 Stunden geotropisch induziert wird, kann 
aus der Unterseite eine größere Menge Wuchsstoff als aus der Oberseite 
der Wurzel abgefangen werden. 

2. Die Versuche von CHOLODNY und NIELS NIELSEN, nach denen die 
Wachstumsgeschwindigkeit der Wurzel durch Wuchsstoff verlangsamt 
wird, werden bestätigt. 

3. Auch die Versuche von SNOW, daß der geotropische Reiz sich über 
eine Wundfläche fortpflanzen kann, werden bestätigt. 

4. Aus den hier angeführten und in einer früheren Arbeit veröffent- 
lichten Ergebnissen kann mit großer Wahrscheinlichkeit der Schluß 
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gezogen werden, daB die geotropische Kriimmung der Hauptwurzel von 

Vicia Faba dadurch zustande kommt, daB der in der Wurzelspitze vor- 

handene Wuchsstoff durch die Einwirkung der Schwerkraft nach unten 

verschoben wird, weshalb die Wachstumsgeschwindigkeit der Unterseite 
der Wurzel kleiner als die der Oberseite wird. 
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UBER DIE ASSIMILATION DER KOHLENSAURE 
BEI KONSTANTEN AUSSENBEDINGUNGEN. 


II. DAS VERHALTEN VON SONNEN- UND SCHATTENPFLANZEN. 


Von 
RicHARD HARDER. 


Mit 33 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. Juli 1933.) 


In einer früheren Mitteilung (HARDER 1930) habe ich berichtet, daB 
die Assimilation der Kohlensäure bei Konstanz der AuBenbedingungen 
nicht mit gleichmäßiger Intensität verläuft, sondern daß bei Pflanzen, 
die während etwa 12 Stunden verdunkelt gewesen sind, anfangs die 
Assimilationsgeschwindigkeit relativ langsam ist und erst im Laufe von 
Stunden zur vollen Höhe ansteigt. 

Bei der näheren Verfolgung des Problems stellte sich nun heraus, 
daß die Pflanzen auch anders reagieren können. Es gibt Fälle, in denen 
die „Aktivierung‘‘ zunächst nur sehr wenig oder sogar garnicht in Er- 
scheinung tritt, und bald nach Beginn des Versuchs eine Senkung der 
assimilatorischen Leistung unter den Anfangswert eintritt. Über die 
Beziehungen solcher Kurven zu den früher veröffentlichten sei nach- 
stehend berichtet. 


1. Methodik. 


Die Versuchsanordnung war im wesentlichen die gleiche wie bei den 
Versuchen der 1. Mitteilung, auf die deshalb verwiesen sei. Zur Konstant- 
haltung der Temperatur und des elektrischen Stromes für die Lampe 
wurden noch kleine Verbesserungen ausgeführt, deren Beschreibung sich 
hier aber erübrigt. Um eine doppelte Kontrolle über den elektrischen 
Strom zn haben, wurde außer dem üblichen Ampéremeter auch noch 
eine höchstempfindliche Photozelle miteingeschaltet, die alle Schwan- 
kungen der Lichtintensität der Lampe mit etwa 0,25% Genauigkeit 
erkennbar machte, so daß eine sehr gute Konstanthaltung der Licht- 
intensität möglich war!. 

1 Herrn Kollegen REICH vom Göttinger Institut für angewandte Elektrizität 
danke ich auch an dieser Stelle bestens dafür, daß er mir die Photozelle und das 
zugehörige Meßinstrument (101 Ohm, 1 Teilstrich = 3 - 10” Ampère) freundlichst 
zur Verfügung stellte. 
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Als Versuchswasser diente bei 25°C abgestandenes Leitungswasser. 
Da sich das Stuttgarter Leitungswasser als besonders giinstiges Substrat 
erwies (wohl wegen seines besonderen Karbonat- und Bikarbonatgehalts), 
wurde auch nach meiner Ubersiedelung nach Göttingen (April 1932) die 
Mehrzahl der Versuche noch in Stuttgarter Wasser gemacht, das in 
Korbflaschen aus dem Botanischen Institut der Technischen Hochschule 


bezogen wurde. 

Leider war es nicht immer môglich, bei den Versuchen genau gleich 
große Versuchspflanzen zu verwenden, so daß die Assimilationsausschläge 
bei den einzelnen Exemplaren natürlich verschieden hoch ausfallen 
mußten. Um die erhaltenen Assimilationskurven besser miteinander ver- 
gleichen zu können, wurden sie deshalb alle auf gleiche Anfangsgröße 
umgerechnet. 

Ein Beispiel, das gleichzeitig ein ausführliches Versuchsprotokoll ent- 
hält, möge das näher erläutern. 


Die Pflanzen waren seit 14 Stunden verdunkelt gewesen, morgens um 7 Uhr 
10 Min. begann dann der Versuch (Nr.192). Die Pflanzen blieben mit der Stoppuhr 
auf 1 Sek. Genauigkeit gemessen genau 30 Min. (also bis 7 Uhr 40 Min.) im Versuch. 
Da naturgemäß nicht alle Pflanzen einer Serie (es wurden immer mehrere Pflanzen 
gleichzeitig, meist vier, in den Versuch gebracht) in der gleichen Sekunde versuchs- 
bereit sein können, so kamen sie stets in genau 30 Sek. Abstand hintereinander 
ins Licht; der Abbruch geschah in der gleichen Folge. Das Auffüllen und Abzapfen 
des Versuchswassers wurde nicht im Versuchslicht selbst vorgenommen, sondern 
bei einer schwächeren Hilfslampe, und zwar durch feste Montierungen so, daß die 
Pflanzen immer in genau dem gleichen Abstand von dieser Hilfslampe behandelt 
wurden. Der Zusatz der Chemikalien zu dem abgezapften Wasser wurde unmittelbar 
nach dem Abzapfen von einer Hilfsperson vorgenommen, so daß dadurch keine Ver- 
in der Behandlung der Versuchspflanzen eintrat. Nachdem das Kölbchen 1 
um 7 Uhr 40 Min. 00 Sek. aus dem Versuch genommen und abgezapft worden 
war, wurde es sofort wieder mit neuem Wasser aufgefüllt und dann wieder in das 
Versuchslicht gelegt. Das Kélbchen 2 lag derweil noch im Versuch und wurde 
um 7 Uhr 40 Min. 30 Sek. genau so behandelt. Nachdem alle Versuchspflanzen 
œhaigt waren und in frischem Wasser im Versuchslicht lagen, konnte die nächste 
i . Dazu wurde das Kölhchen mit Pflanze 1 um 
7 Uhr 45 Min. 00 Sek. wieder aus dem Versuchslicht here. ausgenommen, abgelassen, 
gründlich durchgespült, erneut mit Versuchswasser gefüllt und wieder in das Ver- 
suchslicht gelegt, 30 Sek. später folgte Kélbchen 2 usw. Nach 30 Min. wurde dann 
erneut die Abzapfung zur Bestimmung der Assimilation vorgenommen. Die Pflanzen 
kamen auf diese Weise nur für Sekunden aus dem Versuchslicht heraus. Die Zwischen- 
zeit während der eigentlichen Versuche, während der die Pflanzen aber doch dem 
Versuchslicht ausgesetzt waren, brauchte natürlich nicht immer genau 5 Min. zu 
betragen, sondern konnte auch geändert werden, da die assimilatorische Leistung 
während dieser Zeit ja nicht analysiert wurde; sie war meistens kürzer. Die Versuchs- 
zeit selbst wurde dagegen immer ganz genau innegehalten. Bei Versuchen mit 
wesentlich stärkerem oder schwächerem Licht betrug sie allerdings nicht 30 Min., 
sondern wurde wegen der anderen Größe der Assimilationsausschläge länger oder 
kürzer (meist 20 oder 45 Min.) genommen. Nur bei Blindversuchen (z. B. 15 Uhr 
18 Min. oder 20 Uhr 48 Min. in Tabelle 1), für die von vornherein eine Titration 
nicht vorgesehen war, wurde die Zeit nicht immer ganz genau innegehalten ; immerhin 
wurde auch hier, um die Außenbedingungen während der ganzen Serie so konstant 
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wie môglich zu halten, der Wasserwechsel im allgemeinen nach genau 30 Min. 
vollzogen; Abweichungen um einige Minuten sind hier aber zulässig. 

Im Gashaushalt des Versuchswassers vor Versuchsbeginn ließen sich im Laufe 
des Tages kleine Schwankungen nicht immer ganz vermeiden. Im vorliegenden 
Versuch bewegt sich der Sauerstofftiterwert zwischen 45,8 und 46,6, die Differenz 
betrug also nicht ganz 2% ; in seltenen Fällen war sie noch etwas größer, meistens 
bedeutend geringer. Irgendwelche Beziehungen zwischen der Form der Assimilations- 
kurve und diesen kleinen Schwankungen ließen sich übrigens nicht erkennen. 


Tabelle 1. Versuch 192. 














Pflanze 1 Pflanze 2 
Zeit Titer vor zu Ditterenz Um: Titer vor zu Differenz] 

710 bis 7#| 46,6 70,9 24,3 25 46,6 75,1 28,5 | 25 
745 „ 8'5| 46,6 72,9 26,3 | 27,06 | 46,6 74,5 27,9 | 24,47 
821 ,, 85 | 46,6 74,7 28,1 28,91 46,6 74,4 27,8 | 24,38 
ge „ 9%) 46,6 75,2 28,6 , 46,6 74,5 27,9 | 24,47 
950 „„ 10% — — _ _ — _ _ — 
10% ,, 10%2| 46,0 75,6 ,6 | 30,46 46,0 72,0 26,0 | 22,81 
108 |” 1108| — Be see ur = = u = 
11% ,, 11%| 45,9 75,2 29,3 30,15 45,9 70,0 «| 21,14 
1135 ,, 12% = En — == oo — = — 
12% ,, 12% — — — — — — — _ 
12% ,, 1302| 46,1 75,3 29,2 | 30,05 46,1 70,0 23,9 20,96 
13% ,, 13% — = — — — u — 
13% ,, 14% — — — _ — — — as 
1412 ,, 14%) 46,0 74,2 28,2 | 29,02 46,0 71,1 25,1 22,02 
14 ,, 151 at A oe Fan de 2 wi m 
1518 „ 15% — — — — — — - 
15% ,, 1613| 46,0 74,6 28,6 29,43 46,0 70,8 24,8 21,75 
1615 ,, 1645 <a 2 JE “ ss La En 
16% ,, 1717| 46,6 76,7 A 30,97 46,6 72,5 25,9 | 22,72 
1725 ,, 1755 — — — — _ “= me 
18% ,, 18%2| 45,8 74,8 ,0 | 29,84 45,8 72,0 26,2 | 22,98 
183 ,, 19°7| 46,0 74,4 28,4 | 29,22 46,0 72,2 26,2 | 22,98 
1914 ,, 19%| 45,9 76,2 30,3 | 31,18 45,9 73,0 27,1 23,77 
19% ,, 2016 — — — 2 u _ _ _ 
207 ,, 200 > ait RE ite =: a uy 2: 
20% ,, 2115 _ _ — — — — — — 
2116 „, 214 Br, ti" LS me et La Ps = 
21 „ 2210| 46,1 76,0 29,9 | 30,77 46,1 73,0 26,9 | 23,60 


























Die Differenz zwischen dem Titerwert des Wassers vor und nach dem Assi- 
milationsversuch, die als relative Zahl für die assimilatorische Leistung benutzt 
werden kann, betrug im ersten Teilversuch bei Pflanze 1 24,3, bei Pflanze 2 28,5. 
Pflanze 2 war etwas größer als Pflanze 1. Um die sich im Laufe des Tages ergebenden 
weiteren Assimilationswerte der beiden Pflanzen besser miteinander vergleichen 
zu können, sind sie bei Pflanze 1 durch Vergrößerung, bei Pflanze 2 durch ent- 
sprechende Verkleinerung auf 25 als Bezugswert umgerechnet worden. Diese um- 
gerechneten Werte sind in Tabelle 1 neben den wirklichen Titerwerten enthalten. 
Bei den unten folgenden Versuchen ist stets ebenso verfahren, alle Kurvenpunkte sind 
in allen Fällen auf den Einheitswert 25 bezogen. 

Bei allen Assimilationswerten handelt es sich also, wie übrigens auch in der 
ersten Mitteilung, lediglich um den Überschuß der Assimilation über die Atmung. 


Planta Bd. 20. 46 
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Wiederholte Stichproben der Atmung haben ergeben, daB bei den benutzten Licht- 
intensitäten die Atmung im Verhältnis zur Assimilation so niedrig war, daß sie ohne 
wesentlichen Einfluß auf den Gaswechsel blieb. 


2. Versuche mit nicht besonders vorbereitetem Material. 


Zuerst beobachtet wurde das Nichtinerscheinungtreten der Aktivierung 
im Winter 1929/30. Die früher mitgeteilten Versuche waren alle im Som- 
mer 1929 ausgeführt worden und hatten — abgesehen von Abweichungen 
in Kleinigkeiten — alle 117 ein übereinstimmendes 
Bild ergeben. Ich war daher sehr überrascht, als 
ich bei Wiederaufnahme der Versuche im Spätherbst 
Kurven erhielt, wie sie beispielsweise in Abb. 1 
des Versuchs 119 vom 7.11.29 wiedergegeben sind. 
Statt eines Anstiegs findet bei allen drei Kurven ein 
Abfall der Assimilation statt, der allerdings später 
einem Anstieg weicht.. 

In der Annahme, daß die Versuchspflanzen viel- 
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Abb. 1. 
Versuch 119. 7. 11.29. 
Ozyrrhynchium rusci- 


forme. n am 
1.11.29 aus der Echaz 
bei Honau geholt, 
standen bis zum Tage 
vor dem Versuch im 
Institut im kühlen 
Dachraum. ve 
Intensität des Ver- 
suchslichtes 256! ; Ver- 
suchszeit 30 Min.; Ver- 
suchstemperatur 20°C. 
Auf der Abszisse sind 
die Tageszeiten, auf 
der Ordinate die zuge- 
hörigen Assimilations- 
werte abgetragen. 


leicht zufällig geschädigt gewesen sein könnten, oder 
daß die abweichende Reaktionsweise an der Spezies 
liegen könnte — es handelt sich um Oxyrrhynchium 
rusciforme, nicht um das sonst benutzte Fontinalis 
antipyretica — wurde mehrmals Fontinalis aus dem 
alten Standort in der Echaz bei Honau geholt und 
sofort in den Versuch genommen; das Resultat blieb 
dadurch unverändert, stets ergaben sich Kurven mit 
einer ganz ausgesprochenen ‚Delle‘“. 

Da Pflanzen vom Sommer her nicht mehr im Insti- 
tut vorhanden waren, wurden neue Kulturen angelegt. 
Dazu wurden sehr wenige Zweige in große Aquarien 





gebracht und diese in einem normal temperierten 
Arbeitszimmer an einem Nordfenster aufgestellt, und zwar an genau 
der gleichen Stelle, an der auch im Sommer die Kulturen gestanden hatten. 

Als nach einigen Wochen mit diesem im Institut gehaltenen Material 
die Versuche wiederholt wurden, ergab sich eine von Anfang an ansteigende 
Assimilationskurve, die ganz dem früher geschilderten Typus entsprach! 
Das Material war also durch den Aufenthalt verändert worden, so daß 
es wieder wie im vorhergehenden Sommer reagierte. 

Ich glaubte zunächst an eine Temperaturwirkung; denn das im 
Laboratorium gehaltene Material hatte bei Zimmertemperatur gestanden, 
während das aus dem Freiland geholte aus wesentlich tieferer Temperatur 
stammte. 

Es wurden deshalb auch Aquarien in einem ungeheizten Dachraum 
aufgestellt, und zwar unter einem großen Glasaufbau, durch den ein 


1 Bezüglich der relativen Lichtintensität vgl. S. 712. 
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darunterliegendes Treppenhaus 
Aquarien standen so tief unter 
niedrigen Wintersonne sie nicht 
mehr erreichen konnten, hatten 
aber durch das direkte Himmels- 
licht und durch den Reflex der 
weißen Wände des Raumes gute 
Beleuchtung. Die Temperatur 
schwankte meist zwischen weni- 
gen Grad Celsius über Null und 
höchstens 10°, sank bei stärke- 
rem Außenfrost gelegentlich auch 
etwas unter den Gefrierpunkt. 

Gegen Erwarten ergaben aber 
auch diese Pflanzen ansteigende 
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sein einfallendes Licht erhielt. 
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Glasfenster, daß die Strahlen der 
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Abb. 2. Versuch 125. 21. 11. 29. Fontinalis. 
Pflanzen 2 und 4 am 1.11., Pflanzen 1 und 3 


14.10. aus der Echaz bei Honau geholt, 


standen seitdem im kühlen Dachraum. Ver- 


hei. 





Assimilationskurven, wie Abb. 2 
des Versuchs 125 zeigt. Die nied- 


ität 256; Versuchszeit 30 Min.; 
Versuchstemperatur 20° C. 


rige Wintertemperatur konnte also nicht der ausschlaggebende Faktor sein. 
Es wurden nun erneut Pflanzen aus dem Freiland geholt und einerseits 


sofort nach der Ankunft, andererseits 
nach kiirzerem oder langerem Aufent- 
halt im kalten Dachraum in den Ver- 
such gebracht. Stets war das Bild 
gleich: das frisch geholte Material 
ergab Dellenkurven, das schon lan- 
gere Zeit im Institut gehaltene da- 
gegen ansteigende Kurven. 

DaB dabei nicht etwa irgend- 
welche Bedingungen während des 
Assimilationsversuchs selbst die aus- 
schlaggebende Rolle spielten, wurde 
dadurch erwiesen, daß im gleichen 
Versuch altes und neues Material 
nebeneinander exponiert wurde. Aus 
Abb.3 des Versuchs 126 sieht man, 
daß die Pflanzen 1 und 2, die am 
Tage vor dem Versuch aus Honau 
geholt worden waren, Muldenkurven 
ergaben, während die Pflanzen 3 
und 4, die schon seit 23 Tagen im 
Institut standen, das typische Akti- 
vierungsbild zeigten. 


? 
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Abb. 3. Versuch 126. 26.11.29. Fonti 
nalis. Pflanzen 1 und 2 am 24.11. aus 
Honau geholt, Pflanzen 3 und 4 schon am 
1.11., standen bis zum Versuchstag im 
kühlen Dachraum. Versuchslichtintensität 
256; Versuchszeit 30 Min.; 
Versuchstemperatur 20°C. 





Es steht also außer Zweifel, daß durch den Aufenthalt im Institut die 
physiologische Konstitution der Pflanzen eine allmähliche Umwandlung 
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bis zu einem Zustand erfährt, der im Sommer bereits am Freiland- 
material verwirklicht war; im vorangegangenen Sommer hatten nämlich 


or 


> 2 8 
è 3 8 8 


2 
9 ” 13 75 
Abb. 4 und 5. Versuch 137 und 139. Fontinalis. Pflanzen am 3. 6. 31 aus Honau geholt, 
am 4.6. in dichten Massen in einem Aquarium am Fenster. Am 5.6. in Versuch 137. 
Vom 6. 6. bis 9. 6. einzeln stehend am Nordfenster, am 10. 6. in Versuch 139. Versuchslicht- 
intensität 64; Versuchszeit 30 Min.; V hstemperatur 20°C. 





nicht nur die schon längere Zeit im Laboratorium gehaltenen, sondern auch 
die frisch aus Honau geholten Pflanzen immer ansteigende Kurvenergeben. 

Welche Ursache diese Veränderung haben könnte, blieb zunächst un- 
klar. Der Gedanke, daß die Lichtintensität dafür maßgeblich sein könnte, 
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Abb. 6. Versuch am 18. 6., 19. 6. und 26.6. Pflanzen am 8. 6. 31 aus einem Altwasser des 
Mains bei Schweinfurt geholt, standen bis 17. 6. am Nordfenster. À Versuch am 18. 6. mit 
2000 Watt/50 cm (relative Intensität 256), Versuchszeit 30 Min.; B am 19.6. mit 
2000 Watt/200 cm (relative Intensität 16), Versuchszeit 60 Min.; C am 26. 6. mit 
2000 Watt/50 cm (relative Intensität 256), Versuchszeit 30 Min. Versuchstemperatur 18° C. 
An allen 3 Versuchstagen wurde mit den gleichen beiden Exemplaren gearbeitet. 


wurde nach kurzer Erwägung wieder verworfen, da zweifellos der natiir- 
liche Standort in dem flachen, mehrere Meter breiten, der Sonne frei 
zugänglichen Bachbett sowohi im Sommer wie im Winter im GenuB 
einer größeren Lichtintensität stehen muß, als die nichtbesonnten Labora- 
toriumsstandorte der Aquarien. Es durfte daher angenommen werden, 
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daB im Sommer wie im Winter das Material bei Übernahme ins Institut 
hinsichtlich des Lichtes einer gleichsinnigen Schwachung ausgesetzt wiirde 
und somit der Lichtfaktor nicht ausschlaggebend sein kônne. DaB 
diese Annahme unzutreffend ist und doch das Licht die entscheidende 
Rolle spielt, wurde erst viel später ermittelt, worauf unten zurückzu- 
kommen sein wird. 

Bei der Fortsetzung der Untersuchungen im folgenden Sommer er- 
gaben sich dann aber auch während dieser Jahreszeit gelegentlich 
Kurven, bei denen teils der Anstieg nur unbedeutend war, teils ein 
anfänglicher Abfall der Kurven stattfand. 

Dabei konnte auch im Sommer beobachtet werden, daß frisches Material, 
das eine Muldenkurve ergab, nach einiger Zeit des Aufenthalts im Institut zu 
„normalen‘ Kurven überging. Das war z. B. in den Versuchen 137—139 der Fall 
(Abb. 4 und 5), bei dem am 5. 6. Muldenkurven, am 10.6. aber aufsteigende fest- 
gestellt wurden. 

Aber auch Änderungen im umgekehrten Sinne traten gelegentlich auf, und zwar 
selbst an Pflanzen, die sich schon längere Zeit im Institut befanden und bisher 
übereinstimmend ansteigende Kurven ergeben hatten. 

Das war z.B. bei den beiden Pflanzen der Abb. 6 der Fall. Sie waren am 
8. 6. 31 ins Institut gekommen, am 18. 6. gaben sie in 50 cm Abstand vor der 2000- 
Watt-Lampe (Intensität 256) die Kurven links in der Abb.6. Am 19.6. war dann 
bei verminderter Lichtstärke (2000 Watt/200 cm, Intensität 16) wieder ein starker 
Anstieg vorhanden (Abb. 6, mittlere Kurven). In den nächsten Tagen wurde 
weiter mit den Pflanzen experimentiert, wofür die Belege hier erspart bleiben können, 
und am 26.6. ergaben sich dann die beiden rechten Kurven, die durch geringen 
Anstieg, eine typische Eindellung im mittleren Teil und starken Schlußabfall 
ausgezeichnet sind. 

Die Mehrzahl der Versuche ergab allerdings „normal“ ansteigende 
Kurven, so daß die Frage nach den Unregelmäßigkeiten zunächst in 
den Hintergrund gestellt werden konnte; schließlich sammelte sich im 
Laufe der Zeit aber doch eine so verwirrende Fülle von Möglichkeiten 
an, daß es notwendig wurde, die Sachlage durch planmäßige Unter- 
suchungen zu klären. 


3. Versuche mit Sonnen- und Schattenmaterial aus Tageslichtkulturen. 


Obgleich anfänglich die Wahrscheinlichkeit, daß das Licht der maß- 
gebliche Faktor sei, nicht sehr groß erschien, hatten sich im Laufe der 
Zeit doch verschiedene Anhaltspunkte ergeben, die für eine Mitwirkung 
des Lichtes sprachen, so daß nun planmäßig Lichtvariationen am 
Aquarienstandort in Angriff genommen wurden. 

Den Anreiz dazu gaben, abgesehen von den Beobachtungen in den Versuchen 
selbst, die durch HARDER (1923), RuTTNER (1926), Montrort (1929, 1930), NEYDEL 
(1930), Eeke (1932) und andere Autoren gemachten Feststellungen über die starken 
Unterschiede in der Assimilationsgröße von Sonnen- und Schattenindividuen der 
submersen Gewächse. Gerade für unser Versuchsobjekt Fontinalis hat sich auch 
die Lage des Kompensationspunktes von Assimilation und Atmung schon durch 
Behandlung mit starkem bzw. schwachem Licht weitgehend und in relativ kurzer Zeit 
verschieben lassen (HARDER 1923). Auch ARNOLD (1931), der bei seinen Versuchen 
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über die Assimilation von Helodea unter konstanten Außenbedingungen teilweise 
auch schon Sattelkurven erhalten hat, zieht die Möglichkeit, daß derartige Erschei- 
nungen durch den Lichtadaptationscharakter des Versuchsmaterials bedingt sein 
könnten, bereits in Erwägung; allerdings erhielt er bei einem bestimmten Ver- 
such, den er sowohl mit Sonnen- wie mit Schattenexemplaren ausführte (S. 556, 
6000 Lux), nur sehr geringe Unterschiede im Kurvenverlauf. Da aber gerade die- 
jenigen Assimilationskurven ARNOLDs, die eine Leistungssenkung aufweisen, immer 
von Material stammen, das in schwachem Licht kultiviert worden war, so gab 
das einen weiteren Anlaß, die Lichtfrage näher zu untersuchen. 

Die Anordnung der Versuchspflanzen in den Aquarien war folgendermaßen: 

i Fontinalis-Triebe, die ganz unverzweigt waren oder nur so kurze 
Seitentriebe besaßen, daß eine gegenseitige Beschattung nicht in Betracht kam, 
wurden einzeln in Reagenzgläser gesteckt, die reihenweise und ohne gegenseitige 
Beschattung vollständig untergetaucht in ziegelsteinférmige Aquarien (Grund- 
fläche 20 x 10 cm, Höhe 15 cm) gestellt wurden. Die Reagenzgläser hatten unten 
seitlich große Löcher, so daß ein guter Wasser- und Gasaustausch mit dem Aquarium- 
wasser möglich war. 

Die Versuche wurden im Winter und Frühling gemacht; die zur Aufzucht von 
Starklichtpflanzen bestimmten Aquarien konnten daher in einem an das Göttinger 
Botanische Institut angebauten, kleinen, nach Süden gelegenen, wenig geheizten 
Gewächshaus frei in der Sonne aufgestellt werden. Um zu starke Erhitzung 2: 
vermeiden, standen die kleinen Aquarien in einem größeren, durch das dauernd 
kaltes Leitungswasser floB. 

Zur Erzeugung von Schattenpflanzen wurden die kleinen Aquarien mit licht- 
dichtem, schwarzem Papier umgeben und ihr Glasdeckel mit mehreren Lagen 
weißen Schreibpapiers bedeckt. Gegen Erwärmung waren sie durch einen Um- 
bau von schattierenden Brettern hinreichend geschützt. Messungen mit der Photo- 
zelle am wolkenlosen 25.3.33, mittags 12 Uhr, ergaben, daß die Lichtintensität 
bei den herrschenden Lichtverhältnissen in den Sonnenaquarien 25mal größer war 
als in den Schattenaquarien. 

Von den Versuchen mit Sonnen- und Schattenmaterial sei zunächst 
Versuch 192 (Abb. 7) besprochen. 

Die Vorgeschichte der Versuchspflanzen ist folgende: Sie waren am 1. 10. 32 
aus Honau geholt worden und wurden am 3. 10. zunächst in sehr lockeren Büscheln 
in die Aquarien verteilt, die in dem obenerwähnten Südgewächshaus standen. 
Die Wassertemperatur der Aquarien schwankte je nach dem Wetter zwischen 
+3 und +15°C. Am 13.3., abends, wurden von den lockeren Watten einzelne 
Sprosse abgetrennt und in der oben geschilderten Weise isoliert in die Sonnen- 
und Schattenaquarien verteilt. Am 20.3. wurde mit diesen Pflanzen der Assimila- 
tionsversuch 192 gemacht. Die „Sonnenpflanzen‘‘ waren also schon monatelang 
in sehr hellem Licht gewesen, die Schattenpflanzen dagegen befanden sich erst seit 
6 Tag im Schwachlicht. Es wurden zwei Sonnen- und zwei Schattenpflanzen 
im versuch verwendet. 


Der Gegensatz in dem Verhalten der Sonnen- und Schattenpflanzen 
in Abb.7 ist außerordentlich stark: Die beiden Sonnenpflanzen zeigen auf- 
steigende Kurven, bei den beiden seit 6 Tagen abschattierten Pflanzen 
sinkt dagegen die Assimilation während 5!/, Stunden ab, um erst darauf 
stundenlang anzusteigen. Eine gewisse Tendenz zum Ansteigen war aber 
offenbar auch bei den Schattenpflanzen bei Versuchsbeginn vorhanden ; 
bei Pflanze 4 kommt sie auch direkt in der Kurvenform zum Ausdruck, 
bei Pflanze 2 gibt sie sich nur darin zu erkennen, daß der Abfall während 
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der ersten Punkte viel weniger steil ist als später. Zweifellos war bei allen 
vier Pflanzen der Anstieg in den ersten Minuten des Versuchs wesentlich 
stärker, konnte aber bei der relativ langen Versuchszeit von 30 Min. 
nicht richtig erfaßt werden. Nach 41/, Stunden vollzog sich dann bei 
den Schattenpflanzen der Übergang zum späteren Anstieg, dessen Höhe- 
punkt wohl gegen 20 Uhr erreicht war; denn die letzten beiden Punkte 
liegen bei beiden Pflanzen schon wieder etwas tiefer. 

Der 6tägige Aufenthalt im Schatten hatte also den physiologischen 
Zustand der Pflanzen völlig verändert. 

Dieser Übergang vom Sonnentypus zum Schattentypus ließ sich 
schrittweise verfolgen. Das zeigten die Versuche 190 und 191, die mit 











Abb. 7. Versuch 192. 20. 3.33. Fontinalis. Sonnenpflanzen (1 und 3) seit Monaten in 
einem Südaquarium, _ Schattenpflanzen (2 und 4) seit 6 Tagen im abschattierten Aquarium. 
Ver ität 256; Versuchszeit 30 Min.; Versuchstemperatur 18°C. 





anderen Exemplaren der gleichen Kulturserie an den bereits voran- 
gegangenen Tagen gemacht worden waren. 

In Versuch 190, auf dessen Wiedergabe in Kurvenform hier ver- 
zichtet werden kann, waren die Schattenpflanzen erst seit 2 Tagen in 
den Schwachlichtaquarien untergebracht gewesen. Trotzdem war ihre 
Reaktion von der der Sonnenpflanzen schon deutlich verschieden: die 
Anfangsaktivierung war sehr viel schwächer als bei den Sonnenpflanzen, 
und ihre Assimilationskurve schwankte während des ganzen Tages in 
großen Zügen um einen konstanten Mittelwert. Der höchste Anstieg der 
Assimilationskurve über den Anfangswert betrug bei den Schatten- 
pflanzen nur 6,8%, bei den Sonnenpflanzen dagegen 23,8%. 

Bei den 4 Tage beschattet gewesenen Pflanzen des Versuchs 191 (Abb. 8) 
ist die Dellenkurve bereits ausgeprägter. Zwar ist der Anfangsanstieg 
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noch deutlich vorhanden, dann folgt aber ein eindeutiger, allerdings 
nicht sehr tiefer Abfall, an den sich ein ebenso unverkennbarer 
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Abb. 8. Versuch 191. 18. 3.33. Fontinalis. Sonnenpflanzen monatelang in einem Süd- 
aquarium, Schattenpflanzen seit 4 Tagen im abschattierten Aquarium. Versuchslicht- 
intensität 256; Versuchszeit 30 Min.; Versuchstemperatur 18° C. . 


Anstieg anschlieBt, der nach etwa 2 Stunden wieder einem Steilabfall 
Platz macht. 

Auffällig ist, daß in Abb. 8 auch die beiden Sonnenpflanzenkurven früh- 
zeitig in allmählichen Abfall übergehen, während sie im Versuch 192 (Abb. 7) 


Sonnenpflanzen 














peer ese se 














Abb. 9. Versuch 187. 9.—10. 3. 33. Fontinalis. Sonnenpflanzen monatelang in einem 
seit 25 Tagen im abschattierten Aquarium. Versuchslicht- 
intensitat 256; Youecbonait 30 Min.; Versuchstemperatur 18°C. 


während des ganzen Tages oben blieben. Unkontrollierbare Schwankungen des 
natürlichen Lichtes am Tage direkt vor dem Versuch dürften dafür verantwortlich 
sein; denn bei der offensichtlich großen Sensibilität der assimilierenden Zelle müssen 
sich Änderungen i in der Intensität des Tageslichtes und vorübergehende Bewölkungs- 
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rg x natürlich am folgenden Tag auch bei den Sonnenpflanzen bemerkbar 
mac: . 

Je länger das Schattenmaterial im schwachen Licht gehalten worden 
war, desto geringer wurde der Anstieg im rechten Teil der Kurve. Das 
ergibt sich aus Abb. 9 des Versuchs 187 mit 25 Tage alten Schatten- 
pflanzen. Die Schattenpflanzenkurven weisen einen tiefen Abfall auf 
und steigen dann nur sehr wenig an. Während bei dem 6 Tage alten 
Schattenmaterial in Versuch 192 (Abb. 7) der Anfangswert von beiden 
Pflanzen noch fast wieder erreicht, wurde und bei den noch jüngeren 
Schattenpflanzen der Versuche 1% und 
191 die Werte am Spätnachmittag sogar 
höher waren als bei Versuchsbeginn, 
ist der Aufschwung bei dem 25tagigen 
Schattenmaterial viel unbedeutender !. 

Der Impuls zum Aufschwung wird 
also mit der Verlängerung der Schat- 
tierungszeit immer schwächer. Dagegen 
ist der erste Anstieg direkt nach Ver- 
suchsbeginn, der in der Abb. 7 nur 
schwach zu erkennen war, bei den 8 LA 22 mh 
25tägigen Schattenpflanzen nicht etwa an Seimei a eer 
gänzlich ausgelöscht, sondern noch deut- such 187. Eine Sonnen-, zwei Schatten- 
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lich ausgeprägt. Er ist zwar auf sehr — iSite 20: eros 
kurze Zeit beschränkt, aber noch zwei- zeit 30 Min. ; tur 18°C. 





fellos vorhanden. Es handelt sich also 

bei der Schwächung der Anfangsaktivierung und dem Unterdrücken des 
zweiten Anstiegs mit zunehmendem Adaptationsalter der Schatten- 
pflanzen offenbar um zwei verschiedene Reaktionen. 


Die Pflanzen des eben besprochenen Versuchs 187 waren am 9. 3., 
morgens 9 Uhr, in den Versuch gebracht worden und blieben im Versuchs- 
licht bei ständigem 1/,stündigem Wasserwechsel bis zum 10. 3., 16 Uhr, 
waren also 31 Stunden ununterbrochen mit der 2000-Watt-Lampe aus 
50 cm Entfernung beleuchtet worden. Dann wurden sie 15'/, Stunden 
verdunkelt und kamen am 11.3. erneut in das Versuchslicht (Versuch 188, 
Abb. 10). 

Die Sonnenpflanze reagierte im wesentlichen unverändert, die 
Schattenpflanzen hatten ihren Schwachlichtcharakter dagegen völlig 
verloren und gaben Sonnenpflanzenkurven. Die 31stündige Behandlung 


1 Der Knick in den Kurven um 22 Uhr ist wohl sicher auf einen Versuchsfehler 
zurückzuführen, der z. B. in einer unbemerkt gebliebenen Lichtschwankung seine 
Ursache haben kann. Bei diesem Versuch wurde das Licht nämlich nur mit einem 
ziemlich groben Ampéremeter reguliert. Daß bei der einen der Kurven der Knick 
fehlt, kommt daher, daß durch einen Unglücksfall das Fläschchen mit dem zu titrie- 
renden Wasser zerbrach. 











Richard Harder: 






710 


mit relativ starkem Versuchslicht (2000 Watt/50 cm) hatte also völlig genügt, 
um den während eines 2ötägigen Aufenthaltes im Schatten erworbenen 
physiologischen Charakter gänzlich wieder zum Verschwinden zu bringen. 
Die Umstellung von Schwachlicht- zu Starklichtpflanzen scheint dem- 
nach sogar noch rascher vor sich zu gehen als die umgekehrte von Sonnen- 
zu Schattenpflanzen. 

Nicht ganz so extrem, aber ebenfalls sehr deutlich, war die Um- 
wandlung vom Schwachlicht- zum Starklichtcharakter durch das Ver- 
suchslicht selbst im Versuch 182/183 (Abb. 11 und 12) zu beobachten. 
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Abb. 11. Versuch 182. 16. 2. 33. Abb. 12. Versuch 183. 17.2.33. Fonti- 

Fontinalis. Sonnenpflanzen seit nalis. Schattenpflanze 7 seit dem 10. 2. 

Monaten im Südgewächshaus, im abschattierten Aquarium, Schatten- 

Schattenpflanzen seit 10.2. im pflanze O aus Versuch 182, wo sie dem 

abschattierten Aquarium. Ver- Versuchslicht 256 ausgesetzt war. Versuchs- 
256; Ver- lichtintensitat 256; Versuchszeit 30 Min.; 

suchszeit 30 Min.; Versuchstemperatur 18°C. 


Versuchstemperatur 18° ©. 


Die Werte der Pflanze 0, die im Versuch 182 eine tief abfallende Kurve 
ergaben, blieben am nächsten Tag in Versuch 183 infolge der Behandlung 
mit dem Lichte 2000 Watt/50 cm während des 6stündigen Versuchs 182 
dauernd über dem Anfangswert. 


Es kann kein Zweifel bestehen, daß auch die verschiedenartige Re- 
aktion des frisch aus der Natur geholten und einige Zeit im Institut 
gestandenen Materials des Winters 1929/30 (Abb. 1, 2 und 3) und des 
Sommers 1931 (Abb. 4 und 5) nur durch Sonnen- und Schattencharakter 
bedingt war. Die Lichtintensität an sich ist zwar am Honauer Standort 
viel größer als unter dem einfallenden Licht in dem Stuttgarter Dach- 
raum, allein schon deshalb, weil die Aquarien im Dachraum niemals 
direkte Sonne bekamen. Trotzdem müssen aber die Pflanzen in den 
Aquarien Starklicht-, die am Standort vorwiegend Schattencharakter 
haben, weil die Pflanzen in den Aquarien immer sehr locker angeordnet 
wurden, die in der Natur aber sehr kompakte, sich selbst beschattende 
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Biindel darstellen. Die Lichtabsorption in den natiirlichen Biischeln ist 
aber eine auBerordentlich starke. 


Mitte April 1933 wurden mit der Photozelle, die dazu in einen wasserdichten 
Metallbehälter mit Glasscheibe eingebaut worden war, zahlreiche Messungen über 
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die Lichtverteilung an sonnigen und bewölkten Tagen an dem Fonti S rt 
bei Honau gemacht. 

Je nach der Insolation, ferner aber auch nach der Bewegung des Wassers (ruhiges 
FlieBen oder starkes, mit ,,Glitzern‘‘ verbundenes Strudeln in Stromschnellen) 
herrschte an der Oberfläche der Fontinalis-Büschel, die sich hier in wenigen bis 
30 cm Tiefe unter der Wasseroberfläche befinden, eine Lichtintensität von 73 bis 
96% des Lichtes außerhalb des Wassers. Wurde die Zelle unter die äußersten 
Zweigenden der Büschel gebracht, so daß eine einfache Lage von Sprossen mit 
ziemlich breiten Zwischenräumen zwischen den einzelnen Zweigen lose über die 
lichtempfindliche Scheibe flutete, so wurde das Licht dadurch schon auf 50—32% 
geschwächt. Im Innern kleiner Polster herrschten nur noch 15% des Oberflächen- 
lichtes, und ganz im Innern großer Polster war das Licht auf 10, meistens sogar auf 
4, bis herab zu 1,3% abgeschwächt. 

Die weit überwiegende Zahl der Fontinalis-Zweige befindet sich also 
am natürlichen Standort dauernd in sehr schwachem Licht und muß 
daher Schattenpflanzencharakter haben. Und zwar sind wohl immer 
die gleichen Triebe beschattet. Denn trotz des ,,Flottierens“ der Fonti- 
nalis-Büschel sind bei der ‚Steifheit‘‘ der Pflanzen offenbar immer die 
gleichen Zweige an der Oberfläche und andere dauernd im Innern der 
Büschel im Schatten. 

Im Dachraum dagegen waren die Pflanzen nie als natürliche Büschel, 
sondern als ganz lose Watten oder sogar als einzelne Zweige ohne jegliche 
gegenseitige Beschattung aufgestellt. Da die Wände des Dachraums 
weiß gestrichen waren, so wurde viel Licht von ihnen reflektiert, so daß 
die in der Mitte des Raumes in 1m Höhe über dem Boden auf schmalen 
Konsolen stehenden Pflanzen von allen Seiten einen recht erheblichen 
Lichtgenuß erhielten und gegenüber dem Standortsmaterial zu Sonnen- 
pflanzen werden mußten. 

Entnimmt man am Standort immer nur die alleroberflächlichsten 
Triebe, so erhält man natürlich auch lauter ausgesprochene Sonnenpflanzen. 
Das war im Sommer 1929 bei den 117 Versuchen, die der ersten Mitteilung 
zugrunde liegen, auch immer der Fall gewesen. Das Material war damals 
von mir selbst gesammelt worden, und ich hatte schon am Standort 
immer die schönsten Oberflächentriebe herausgesucht. Die Weiter- 
kultur im Laboratorium hatte dann auch noch das ihrige dazu getan. 
Daher ergaben alle Versuche des Sommers 1929 lauter ausgesprochene 
Sonnenkurven. Später wurden dann aber Hilfspersonen mit der Material- 
beschaffung beauftragt, die dieke Büschel holten, die erst im Laboratorium 
zerteilt wurden. Dabei war dann nicht mehr zu erkennen, welche der 
Triebe an der Oberfläche der flottierenden Büschel gesessen hatten, 
und es kamen infolge der Dicke der Büschel sehr viele, ja sogar durchaus 
vorherrschend Schatten- und Halbschattenzweige in die Versuche, so 
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daB die typischen Aktivierungskurven sowohl im Winter 1929/30 wie auch 
in den späteren Sommerversuchen bei dem frisch geholten Material zu 
Seltenheiten wurden und ein ganz unklares Versuchsbild entstand. 

Auch das Verhalten der in Abb. 6 wiedergegebenen beiden Pflanzen, 
die im Juni in einer Reihe aufeinanderfolgender Tage zunächst an- 
steigende, dann aber Muldenkurven gaben, erklart sich jetzt zwanglos. 
Die Pflanzen waren zunächst Sonnenpflanzen, waren dann aber vor dem 
SchluBversuch wiederholt in sehr schwachem Versuchslicht gewesen, 
hatten dadurch Schattencharakter angenommen und gaben daher schlieB- 
lich muldenférmige Schattenpflanzenkurven. 


4. Versuche mit Stark- und Schwachlichtpflanzen aus Kulturen 
in elektrischem Licht. 


Ein Nachteil der bisher besprochenen Versuche mit Sonnen- und 
Schattenpflanzen besteht darin, daß das natürliche Licht je nach der 
Witterung Schwankungen unterworfen ist, die in unkontrollierbarer Weise 
auf den Lichteinstellungscharakter der Pflanzen einwirken müssen. Es 
wurden deshalb Anzuchten in künstlichem Licht angesetzt. 

Die Aquarien mit den Einzelpflanzen in den Reagenzröhrchen wurden in einem 
Dunkelzimmer in 25 cm, 50 cm, 200 cm und 400 cm Abstand von einer 500-Watt- 
Lampe aufgestellt. Die Pflanzen wurden also in folgenden relativen Lichtintensitäten 
aufgezogen: 

Abetand von der 500-Watt-Lampe Relative Lichtstärke 


400 cm 1 
200 cm + 
50 cm 64 
25 cm 256 
Die Assimilationsversuche wurden mit der 2000-Watt-Lampe gemacht, die 





meistens in 100 cm, 50 cm oder 32,5 cm Abstand zur Wirkung kam. Dabei wurden 
die Versuche bei 100 und 50cm Abstand in einer mattschwarzen Wanne, die 
bei 32,5 cm aber in einer weißen, stark reflektierenden Wanne gemacht, wodurch 
die Lichtintensität in nicht genauer bestimmter Weise erhöht wurde. Als relative 
Intensitäten des Versuchslichtes ergeben sich also: 

Abstand von der 2000-Watt-Lampe Relative Lichtstärke 


100 cm 64 
50 cm 256 
32,5 cm Größer als 609 (etwa 800 ?) 


Alle Lichtintensitätsangaben in den Versuchen sind der Einfachheit halber in 
diesen relativen Werten gemacht. 
wurde die Lampe mit fließendem Wasser gekühlt; da sich das aber 
für die Kulturen in 25 cm Entfernung nicht als genügend wirksam erwies, so wurde 
später ein dauernder Strom von Leitungswasser durch die Aquarien selbst geleitet. 
Die Lampe brannte meistens täglich 12 Stunden, 12 Stunden herrschte Dunkelheit, 
zeitweise wurde aber aus Stromersparnisgründen auch nur 9 Stunden beleuchtet 
und 15 Stunden verdunkelt. 
Die Pflanzen hielten sich wochenlang frisch, selbst die in der relativen Intensität 1, 
obgleich ein gelegentlich an Ort und Stelle bei dieser Intensität gemachter Assi- 
milationsversuch ergab, daß der Gaswechsel unter den herrschenden Verhältnissen 
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den Kom ti kt nicht erreichte. Die Pflanzen befanden sich also in der 
Intensität 1 unterhalb der für ihre Existenz nötigen Lichtintensität und mußten 
sich in extremes Schatten-Hungermaterial verwandeln; trotzdem sahen sie noch 
nach Wochen gesund aus. Schlechter ging es den Exemplaren in 25 cm Abstand 
(Intensität 256), die trotz hin- 

reichender Kühlung nach etwa 255 
14TagenAusbleichungserschei- 
nungen zeigten und dann, zeit- 
weise auch schon früher, in den 
Assimilationsversuchen bei der 
2000-Watt-Lampe nur geringe 
Assimilationswerte ergaben. Es 
wurde deshalb in Abständen 
von wenigen Tagen zu dem 
bereits aufgestellten Material 
stets neues hinzugefiigt. Alle 
Réhrchen waren numeriert, so 
daß jederzeit genau festzu- 8 70 72 74 76 so 


stellen war, wie lange sich jede App. 13. Versuch 203. 10. 5.33. Fontinalis. Material 
Pflanze schon im künstlichen bis 8. 5. im Tageslicht, nur am 9. 5. während 9 Stunden 











SERRE ES 








Licht befand. den Intensitäten 4, 64 und 256 ausgesetzt. Versuchslicht- 
. " intensität 256; Versuchszeit 30 Min.; 
Die Wirkung der ver- Versuchstemperatur 18° C. 


schiedenen Lichtintensi- 

tätsabstufungen machte sich bereits nach einmaligem 9stündigen 
Aufenthalt an den Assimilationskurven geltend (Abb. 13). Zwar war 
von der charakteristischen Eindellung der Assimilationskurven der 
Schwachlichtpflanzen noch nichts zu sehen, aber die Kurven erreichten 








Abb. 14. Versuch 201. 5.5.33. Fontinalis. Pflanzen bis 2.5. im Ostgewächshaus am 
3. 5. und 4. 5. je 9 Stunden in den Anzuchtintensitälen 1 und 4. Versuch tensität ‘256; 
Versuchszeit 30 Min.; Versuchstemperatur 18° C. 





ganz verschiedene Hôhen: Bei der Pflanze aus Intensität 256 stieg die 
Assimilationskurve um 29,2%, bei der aus Intensität 64 um 14,8% und 
bei der aus Intensität 4 um nur 6,8%, was wohl schon als die erste Folge 
der verschieden starken Beleuchtung angesehen werden muB. Vor der 
Behandlung mit dem verschieden starken elektrischen Licht hatten die 
Pflanzen dagegen alle immer gleich hoch ansteigende Kurven gegeben. 

Schon nach 2 Tagen konnte dann die typische tiefe Muldenform 
der Schattenpflanzenkurven erreicht sein, wie sich aus der Abb. 14 des 
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Versuchs 201 zeigt, bei dem außerdem der ausgeprägtere Schwachlicht- 
charakter der Pflanze aus Intensität 1 deutlich hervortritt: die Kurve 
der Pflanze aus Intensität 4 steigt nach einigen Stunden über den Anfangs- 
wert empor, die derjenigen aus Intensität 1 bleibt dagegen dauernd unter 
dem Anfangswert. 

Nach 5tägigem Aufenthalt im künstlichen Licht (Abb. 15, Versuch 202) 
wurde dann aber auch von der Pflanze aus der relativen Intensität 4 
der Anfangswert nicht mehr erreicht!, 
zudem war der Abfall bei beiden Schwach- 
lichtkurven stärker geworden. Das in 
den Intensitäten 64 und 256 aufgestellte 
Material ergab dagegen ,,Sonnenpflanzen- 
kurven‘“. Leider verunglückte die zweite 
Titration bei beiden Schwachlichtpflan- 
zen, so daß sich nicht sagen läßt, ob, 
wie in Versuch 201 (Abb. 14), die Pflanze 
aus der Intensität 4 sich gegenüber der- 
jenigen aus Intensität 1 durch einen 
stärkeren Anfangsanstieg auszeichnete. 

Daß der kleine Anfangsanstieg der 
Schwachlichtpflanze aus Intensität 4 in 
Abb. 14 nicht Zufall ist, sondern in den 
normalen Verlauf der Kurven mit hinein- 
gehört, ergibt sich aus vielen Versuchen ?, 
Ki so auch aus Nr. 204 (Abb. 16), bei dem 

mit 16 Tage im Anzuchtlicht gehaltenem 
= ao > 2 = > Satestal arocboitet wurde. Ane hier ist 
u 2 = hed # ein anfänglicher schwacher Anstieg der 
täten 1, 4, 64 und 256. Versuchslicht- Assimilationskurven bei beiden Schwach- 
ae heieaperstar 180... lichtpflanzen vorhanden. Im übrigen 

zeigt der Versuch den durch den 16tägigen 
Aufenthalt im Schwachlicht noch steiler gewordenen und noch tiefer 
gehenden Abfall. 

Bei den bisher besprochenen Versuchen war ein deutlicher Unterschied im Ver- 
halten der Pflanzen aus den Intensitäten 1 und 4 einerseits und aus den Intensitäten 64 
und 256 andererseits zu beobachten. Die Pflanzen aus den Intensitäten 64 und 256 


gaben bei der in allen diesen Assimilationsversuchen verwendeten relativen Versuchs- 
lichtintensität 256 „S kurven“, die aus den schwachen Intensitäten 4 


und 1 dagegen ,,Schattenpfl kurven“. 

Sonderbarerweise war das anders in Versuch 196 (Abb. 17). Das Material 
war während 14 Tagen täglich 12 Stunden dem Anzuchtlicht ausgesetzt gewesen. 
Die Pflanzen aus den Intensitäten 1 und 256 reagierten wie erwartet, das Material 
aus Intensität 64 gab dagegen keine „Sonnenpflanzenkurve‘‘, sondern eine nicht 

1 Der Versuch wurde noch länger durchgeführt als aus der Abbildung 15 
ersichtlich ist. 

2 Vgl. die Abb. 9, 11 und 12. 
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sehr starke, aber typische ,,Schattenpflanzenkurve“. Da beide Versuchsexemplare 
sich gleich verhielten, kann das Ergebnis kein Zufall sein. Es handelt sich 
um anderes Versuchsmaterial als das der bisher besprochenen Versuche. Die 
Pflanzen hatten wahrend des ganzen Winters unter ungiinstigen Licht- und Tem- 

peraturverhältnissen gestanden, waren nur matt griin und hatten auBerordentlich 
kleine, fast fadenférmige Blatter. Es ist denkbar, daB derartig geschwächte Pflanzen 
leichter Schattenpflanzencharakter annehmen und bei einer Intensität des Versuchs- 
lichtes, bei der kraftige Pflanzen physiologisch wie Sonnenpflanzen reagieren, die 
Reaktionskurve der gegen höhere Lichtintensitäten „empfindlicheren‘“ Schatten- 


pflanzen aufweisen. 


5. Einfluß der Lichtintensität im Assimilationsversuch auf die Form 
der Assimilationskurve. 


Bei den bisher besprochenen Versuchen der Abschnitte 3 und 4 

waren die Assimilationsversuche fast alle in 50 cm Abstand von einer 

2000-Watt-Lampe, also bei 

Samensonsen - der relativen Intensität 256, 
gemacht worden. 

Es ist zu erwarten, daß 
der Verlauf der Assimilations- 
kurven anders wird, wenn die 
Intensität des Versuchslichtes 
verstärkt oder abgeschwächt 
wird. Denn die Kurveeiner be- 
stimmten Pflanze darf offen- 
bar nicht als absolut festlie- 
gend und unveränderlich be- 
trachtet werden, sondern als 
relative Größe, die von der 
Intensität des Versuchslichtes 
abhängig sein muß. Steigert 
man das Versuchslicht im 
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Abb. 18. Versuch 189. 13. 3. 33. Fontinalis. de. , 
seit Monaten im Südaquarium, Assimilationsversuch zu einer 


Sonnenp: 
Schattenpflanzen seit 1 Monat im abschattierten ganz besonderen Starke, so 
45 Min.; Versuchstemperatur 18° C. wird dadurch eine Versuchs- 
pflanze, die bei schwächerem 
Versuchslicht als Starklichtpflanze reagierte, nun im Verhältnis zu der 
besonders hohen Intensität des Versuchslichtes Schwachlichtpflanzen- 
charakter tragen miissen. Und umgekehrt wird eine Schwachlichtpflanze 
bei weitgehend abgeschwächtem Versuchslicht relativ zur Starklicht- 
pflanze werden miissen. 
Zur Prüfung dieser Méglichkeiten wurden einige Versuche mit ent- 
sprechend geänderter Intensität des Versuchslichtes durchgeführt. 
In Versuch 189 (Abb. 18) wurde Schattenmaterial aus dem mit 
Papier abschattierten Aquarium verwendet, das bei der üblichen Be- 
leuchtung mit der Versuchslichtintensität 256 Assimilationskurven ergab, 
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wie sie in den Abb. 7 und 9 wiedergegeben sind. In Versuch 189 wurde 
nun Versuchslicht von der Intensität 64 angewandt, so daB das Assi- 
milationslicht also auf 1/, geschwächt war. Der EinfluB auf die Kurve 
der Schattenpflanzen ist eindeutig: Die tief absinkende Leistungssen- 
kung ist verschwunden, nach anfänglichem schwachen Anstieg schwankt 
die Assimilationsintensität um einen ungefähr konstanten Wert. Die 
Sonnenpflanzen verhalten 





sich dagegen wie immer’. | u 
Noch  überzeugender 37 s 

war das Ergebnis des Ver- %L- 4 

suchs 210, bei dem das Ver- nl ee” 

suchsmaterial im Dunkel- / 

zimmer vor der 500-Watt- %[]” / 2; 

Lampe erzogen worden #7 / ae 

war, und zwar war es %- a: a 

während 11 Tagen täglich „| “7 

je 12 Stunden beleuchtet r¥ 

worden. Es wurde Mate- #7 / 4 

rial aus den Intensitäten 1 77 f FA 

und 64 verwendet. DieVer- 25} A / 

suchslichtintensität war „ 

wieder 64. 5 10 72 14 16 sh 


Der Erfolg des abge- Abb.19. Versuch 210. 14. 6. 33. Fontinalis. Material 

& A am 1.6. aus Honau gekommen, am 2. 6. im Süd- 

schwächten Versuchslich- gewächshaus, darauf während 11 Tagen täglich 12 Stun- 

. den mit ré Anzuchtlichtintensitäten 1 und 64 be- 

tes ist schlagend (Abb. 19). ar ional: 08: ” Vacant 
Die tiefe Mulde, die das 45 an Versuchstemperatur 18° C 


Schwachlichtmaterial bei 

der stärkeren Versuchslichtintensität 256 aufwies (vgl. Abb. 15 u. 16), 
ist gänzlich verschwunden, die Kurve der Pflanze aus der schwachen 
Intensität 1 steigt nun wie die einer Starklichtpflunze. 

Zu gleichem Ergebnis führte die Wiederholung des Versuchs (Nr. 212, 
Abb.20). Auch hier war wieder beim Schwachlichtmaterial aus Intensität 
eine ansteigende Kurve vorhanden. 

Es werden also bei schwachem Versuchslicht sämtliche Assimilations- 
kurven gewissermaßen zu Kurven eines höheren Lichtadaptationscharakters 
gehoben. Die Kurven der Schwachlichtpflanzen nähern sich dadurch stark 
oder sogar völlig der früher als Typus der Starklichtpflanzen ermittelten 
Kurvenform. 

Diese von der Intensität des Assimilationslichtes abhängige Ver- 
schiebung ließ sich auch sehr gut an dem in Abb. 17 abgebildeten, an sich 
abnorm reagierenden Material des Versuchs 196 beobachten. 





ı Von den Assimilationswerten der Pflanze, die die höchstliegende Kurve in 
der Abbildung ergab, wurden nur Stichproben titriert, die Kurve ist daher 
lückenhaft. 


Planta Bd. 20. 47 
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Wie oben gesagt, reagierten die in der Anzuchtlichtintensität 64 gehaltenen 
Sprosse dieses schwächlichen Materials auf das Versuchslicht 256 nicht nach dem 


Sonnenpflanzen-, 





(Abb. 21) wurden nun Zweige des gleichen 
Materials dem auf !/, geschwächten Ver- 
suchslicht (64) ausgesetzt. Jetzt gab das 
Material aus der Anzuchtintensität 64 nicht 
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256 seit 4 Tagen täglich 12 Stunden beleuchtet 
worden. Versuchslichtintensität 64; Versuchszeit 
60 Min.; Vi hstemperatur 18°C. 
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sondern nach dem Schattenpfl typus. 
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Abb. 21. Versuch 197. 


Seit 

18 Tagen täglich 12 Stunden mit den 

A ita 1 und 64 be- 

leuchtet. V. hslichtintensität 64 ; Ver- 

suchszeit 45 Min.; Versuchstemperatur 
18°C. 
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Abb. 22. Versuch 158. 16.7.31. Fontinalis. 
te am ‚Vortage aus Honau geholt. 
ität 41; Versuchszeit 

"30 Min.; Versuchstemperatur 18°C. 





mehr eine abfallende, sondern eine ansteigende Kurve, und der Abfall beim 
Schwachlichtmaterial aus der Intensität 1 war bedeutend weniger steil als im 
viermal stärkeren Versuchslicht des Versuchs 196. 

Wenn sich aus den Versuchen in dem auf !/, herabgeminderten Ver- 
suchslicht ergeben hat, daB die Kurven der einzelnen Lichtanpassungs- 
stufen dadurch auf den Habitus einer höheren Anpassungsstufe gehoben 
werden, so ist durch Anwendung verstärkten Assimilationslichtes das 
Gegenteil zu erwarten, nämlich eine Umwandlung der Kurven in solche 


von Schwachlichtcharakter. 


Das trat auch tatsächlich ein. Als Beispiel dafür kann das Versuchs- 


paar 158/159 dienen. Es wurde mit Material ausgeführt, das frisch vom 
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Honauer Standort geholt worden war, und daher gewisse individuelle 
Schwankungen aufwies. Alle Kurven trugen aber einen ähnlichen Cha- 
rakter wie die in Abb. 22 von der einen der Versuchspflanzen wieder- 
gegebene: auf ein schwaches erstes Maximum folgt eine matte Depres- 
sion und dann ein starker Anstieg. Die Assimilation der Pflanze in 
Abb. 22 stieg dabei in 8 Stunden auf 30,8% des Anfangswertes, das 
Mittel des Anstiegs aller vier Pflanzen des Versuchs betrug 33,7%. Der 
Versuch wurde vor der 2000-Watt-Lampe in 125 cm ausgeführt, die rela- 
tive Intensität des Versuchslichtes war also 41. Als das Material dann 
aber am nächsten Tag in stärkeres Versuchslicht kam (2000 Watt/79 cm 
= relative Intensität 100), gab es ganz aus- 
gesprochene Schwachlichtpflanzenkurven (Ver- PE 
such 159, Abb. 23); nach dem ersten, nicht 
überall erfaBten Anstieg war jetzt eine starke 
Leistungssenkung vorhanden, die erst nach 
mehreren Stunden wieder in einen zweiten 
Anstieg überging, der nach insgesamt 9 Versuchs- 
stunden erst wenig über der Anfangshöhe an- Abb. 33. 
gelangt war (Mittelwert des Anstieges nach Versuch 159. 17. 7. 31. 
9 Stunden 3,6%). Wahrscheinlich ist der Unter- emma, Material ov. 
schied in den Kurven der beiden Versuche auf  intensität 100; Versuchszeit 
eine doppelte Ursache zurückzuführen, nämlich Se... n 18°C. 
einerseits auf die Schwachung des Versuchslichtes 

und andererseits wohl auch auf eine Umwandlung des Lichtcharakters 
der Pflanzen selbst, die in Versuch 159 infolge des relativ schwachen 
Versuchslichtes des Vortages wohl ausgeprägteren Schattenpflanzen- 
charakter hatten. 

Noch besser lieBen sich die Verhältnisse an dem in kiinstlichem 
Licht angezogenen Material des Versuchs 208 beobachten. Die 2000-Watt- 
Lampe wurde in diesem Versuche den Assimilationskélbchen bis auf 
den bei der Konstruktion der Kühlung geringsten Abstand genähert, 
nämlich 32,5 em (relative Lichtintensität 609). Um die Lichtwirkung 
noch zu verstärken, wurden die Kélbchen auf ihrem Drahtgestell in 
eine weiBe Emaillewanne gelegt, die von allen Seiten Licht reflektierte, 
während die anderen Versuche in mattschwarzen Wasserbädern gemacht 
worden waren. Es herrschte also ein quantitativ nicht genau anzugebendes, 
jedenfalls aber relativ sehr helles Licht. 

In Abb. 24 des Versuchs 208 zeigen die Schwachlichtpflanzen aus 
den Intensitäten 1 und 4 tief und steil abfallende Kurven, die ganz 
anders aussehen als die Kurven des gleichen Materials in den oben be- 
sprochenen Versuchen 210 und 212 in dem schwachen Versuchslicht 64 
(Abb. 19 und 20). Wie sich nun dort die Änderung des Kurvenverlaufs 
gegenüber demjenigen in der ,,normalen“ Beleuchtungsintensität 256 
besonders am Schwachlichtmaterial geltend machte, so hier am 
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Starklichtmaterial. Der fiir das Starklichtmaterial in der Versuchslicht- 
intensität 256 so charakteristische erste Aufschwung der Assimilations- 
kurve ist hier nur sehr schwach vorhanden. Der Kurvenverlauf geht sogar, 
nachdem er den Anfangswert nur wenig überschritten hat, nach abwärts, 
so daB eine typische Delle entsteht. Das Starklichtmaterial reagiert also 
in diesem besonders verstärkten Versuchslicht mit ähnlichen zwei- 
gipfligen Kurven, wie sie in 
schwächerem Versuchslicht 
nur bei Schwachlichtpflanzen 
auftreten. 


Die Versuche zeigen sehr 
deutlich, daß der Verlauf der 
Assimilationskurven nicht le- 
diglich davon abhängt, 06 man 
mit Starklicht- oder Schwach- 
lichtmaterial arbeitet, sondern 
ebensosehr auch von der Inten- 
sität des Versuchslichtes. Durch 
relativ schwaches Versuchslicht 
lassen sich auch an Schwach- 
lichtpflanzen  Assimilations- 
kurven erzeugen, die ohne 
Unterbrechung ansteigen und 
lange Zeit oberhalb des An- 
\ f \ fangswertes bleiben, und um- 
\ / \ g-kehrt lassen sich durch be- 
sonders starkes Versuchslicht 
ud u die Kurven des Starklichtmate- 


Abb. 24. Versuch 208. 31. 5.33. Fontinalis. Seit rials in zweiginflige Sattel- 
23 Tagen im Anzuchtlicht mit den Intensitäten 1, ku ol 
4, 64 und 256 täglich 9 Stunden beleuchtet. Ver- rven verwandeln. 
suchslichtintensitat mehr als 600 (800?) ; Versuchszeit É 

Pr Min.; Versuchst = nal 18°C. Es entsteht nun die Frage, 
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ob es möglich ist, genauer an- 
zugeben, wie groß die Spanne — man könnte auch sagen die ,, Unterschieds- 
schwelle‘‘ — zwischen der Intensität des Aufzuchtlichtes und der des 
Versuchslichtes sein muß, um eine bestimmte Form der Assimilations- 
kurve zu bekommen. Es wäre denkbar, daß eine Pflanze immer dann eine 
Schattenpflanzenkurve, d. h. eine Kurve mit sehr ausgeprägter Leistungs- 
senkung, gibt, wenn das Versuchslicht stärker als das Aufzuchtlicht ist, 
und bei schwächerem Versuchslicht eine durch starke „Aktivierung“ 
erkennbare Sonnenpflanzenkurve. 


Das ist aber offenbar nicht der Fall, sondern Kurven vom Starklicht- 
pflanzentypus kommen auch dann noch zustande, wenn das Versuchslicht 
wesentlich stärker ist als das Licht, an das die Pflanzen angepaßt sind. 
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Das geht aus einer ganzen Anzahl von Versuchen hervor, z. B. aus 
den Versuchen 202 und 204. Das Versuchslicht hatte hier die relative 
Intensität 256, war also viermal stärker als das Anzuchtlicht der in 
der Intensität 64 aufgezogenen Pflanzen, die neben anderen in diesen 
beiden Versuchen zur Assimilation gebracht wurden. Diese Pflanzen 
hätten nach der obigen Annahme typisch eingedellte Schattenpflanzen- 
kurven geben müssen, tatsächlich ergaben sie aber ansteigende Kurven 
(s. Abb. 15 und 16). 

Noch schärfer tritt das in den Versuchen 210 und 212 hervor, in 
denen sogar die Pflanzen aus der Anzuchtintensität 1 im Versuchslicht 
von der Intensität 64 noch ansteigende Kurven ergaben (Abb. 19). 


Die scharfe Leistungssenkung tritt also erst in Erscheinung, wenn 
das Licht des Assimilationsversuches außerordentlich viel stärker ist 
als dasjenige, an das die Pflanzen angepaßt sind. Selbst die 64fache 
Intensität war in diesem Falle also noch unterschwellig für die Erzeugung 
von ausgesprochenen Schattenpflanzenkurven. 


Diese Schwelle scheint aber keine konstante Größe zu haben, sondern 
sich mit der absoluten Intensität des Lichtes zu ändern. Denn der 
Schwellenwert 64 ist auch verwirklicht, wenn Pflanzen aus der Aufzucht- 
intensität 4 in die Versuchslichtintensität 256 kommen. In allen mit dieser 
Lichtkonstellation ausgeführten Versuchen (Beispiele in Abb.15 und 16) 
gaben die Pflanzen aber typische Muldenkurven!. Bei den stärkeren 
Lichtintensitäten tritt also die Leistungssenkung schon bei einem kleineren 
Schwellenwert ein. Außerdem spielt auch der Zustand des Materials 
mit hinein. Bei dem geschwächten Material der Versuche 196 und 197 
(Abb.17 und 21) gaben nämlich die Pflanzen aus der Intensität 1 auch 
in der schwachen Versuchslichtintensität 64 bereits Muldenkurven, und 
in der starken Versuchslichtintensität 256 genügte sogar schon die 
Unterschiedsschwelle 4, um die Pflanzen aus der Anzuchtlichtintensität 64 
zur Schattenpflanzenreaktion zu bringen. Auch bei diesem Material war 
also die Unterschiedsschwelle bei starkem Licht wohl kleiner als bei 
schwachem ; aber das Material gab außerdem überhaupt schon bei kleineren 
Unterschiedsspannen Kurven vom Schattenpflanzencharakter. Es liegen 
hier also verwickelte Zusammenhänge vor, die noch weiterer Klärung 
durch das Experiment bedürfen, so daß die Angaben über die Größe 
der Unterschiedsschwelle mit allen Vorbehalten gemacht seien. 


6. Über das Vorhandensein einer Leistungssenkung auch bei den 
Assimilationskurven vom Typus der Starklichtpflanzen. 
Die bei den Schattenpflanzen sehr ausgeprägte Leistungssenkung, 
die zu der Muldenbildung in den Assimilationskurven führt, ist in 


1 Der Versuch 203 (Abb. 13) darf hier nicht herangezogen werden, da das schwache 
Licht in ihm erst sehr kurze Zeit auf die Pflanzen eingewirkt hatte. 
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Abb. 25. Versuch 97. 24.6.29. Fontinalis. Aus 
Aquarium am Nordfenster. Versuchslichtintensität 
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abgeschwächtem Maße häufig auch in Kurven vom Starklichtpflanzen- 
typus erkennbar. Sie äußert sich in einer mehr oder weniger starken 
Einbeulung, so daß die Kurven S-förmig werden. 

Schon in der I. Mitteilung (Harper 1930) sind in einigen Abbil- 
dungen solche Fälle veranschaulicht (z.B. Abb.2, v, z und s), und bei der 
nachträglichen Durchsicht meiner da- 
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256; Versuchsdauer Sr: V hstemperatur 30 Min.; Versuchstemperatur 18°C. 





Das veranschaulichen die Abb. 25 und 26 der Versuche 97 und 85. Die 
Versuche wurden damals für irgendwie mifgliickt gehalten, z. B. infolge 
nicht ganz genauer Regulation der Lichtintensität. Erst jetzt, nachdem 
eine weit größere Zahl von Versuchen vorliegt, können sie richtig aus- 
gedeutet werden. 

Besonderes Interesse kann der Versuch 85 beanspruchen, weil er gleichzeitig 
wieder zeigt, wie die Kurvenform durch die physiologische Lichteinstellung des 
Materials beeinflußt wird. Die eine der Pflanzen (untere Kurve in der Abb. 26) war 
schon in einer Anzahl von Versucher: benutzt worden, wodurch sie seit Tagen zu 
einem bedeutend geringeren Lichtgenuß gekommen war als die andere Pflanze, 
die dauernd an einem nur sehr wenig durch Pergamentpapier abgeblendeten Süd- 
fenster gestanden hatte. Letztere hatte daher Starklichtcharakter, die andere da- 
gegen mehr Schattencharakter. Die Starklichtpflanze gab eine hoch ansteigende 
Assimilationskurve mit nur wenig markierter S-Form, bei der Schattenpflanze war 
dagegen die Mulde deutlicher ausgeprägt. 

Auch in den neueren Versuchen traten immer wieder solche S-förmige 
Kurven auf. Einige Abbildungen (27—30) mögen das belegen, ohne daß 
eine Erläuterung dazu nötig wäre. 





Abb. 26. Versuch 85. 28. 5. 29. Fontinalis. 
Versuchslichtintensitat 256; Versuchsdauer 
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AuBerdem sei auf die Abb. 5, 6, 12, 22 und 24 verwiesen, in denen 
ebenfalls solche S-Kurven enthalten sind. 

Uberblickt man die in diesem Abschnitt zur Betrachtung heran- 
gezogenen Figuren, so findet man alle Übergänge von ausgesprochener 
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18°C. 


Einbeulung bis zu ganz leicht geschwungener S-Form. Letztere leitet 
dann wieder weiter zu ganz oder doch fast ganz glatt verlaufenden Kurven, 
wie die Abb. 31 und 32 der Versuche 181 und 210a sie zeigen. Auch 

















Jr 9 - 

Ar a- 

29 29 

28 28T 

27 27F 

2- 26H 

a Be .— 

3 ” 23 15h 9 7 13 15 7 19% 

Abb. 29. Versuch 163. 23. 7.31. Fon- Abb. 30. Versuch 208a. 31.5.33. Fontinalis. Aus 

tinalis. Versuchslichtintensität etwa 40; Ostgewächshaus. Versuchslichtintensität etwa 800; 
Versuchszeit 40 Min.; Versuchszeit 30 Min.; Versuchstemperatur 18° C. 


Versuchstemperatur 18°C. 


die Mehrzahl der in der I. Mitteilung enthaltenen Kurven verläuft 
ohne Eindellung. 

Wir kommen auf die Einbeulung unten noch zuriick, hier sei nur 
bemerkt, daß sie wohl auch noch in manchen anderen Versuchen ver- 
steckt enthalten ist. Ihre Feststellung scheitert jedoch bis zu einem ge- 
wissen Grade an der Methodik. Nicht jeder Versuch gelingt ganz fehlerlos ; 
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nur bei solchen Versuchen aber, bei denen jeder kleine Versuchsfehler 
ganzlich ausgeschaltet war, kénnen die geringen Nuancen in der Assi- 
milationsintensität erfaBt werden, die die S-Form herbeifiihren. 

Man geht wohl nicht fehl in der Annahme, daB die Einbeulung um 
so stärker auftritt, je gréBer die Intensität des Versuchslichtes im Ver- 
hältnis zur Intensität des Lichtes ist, an das die Pflanzen angepaßt sind. 




















st 
33 à 35+- 
ær He 
ar #3 
Ur 2+- 
29 II 
2 2- 
ar 2a 
26 2- 
25 27+- 
” 13 15% 
Abb. 31. 2 
Versuch 181. 13.2.33. En- ‘ P eid - L ? à 
teromorpha. Seit 2 Monaten 251 1 u. 
im Südgewächshaus. Ver- 8 70 2 4 16 oh 
hslichtintensität 131; Abb. 32. Versuch 210a. 14. 6.33. Fontinalis. Seit 
__ Versuchszeit 45 Min.; 13 Tagen im Südgewächshaus. Versuchslichtinten- 
Ver P 18°C. sität 64; Versuchszeit 45 Min.; Versuchstemperatur 
Helgoländer Meerwasser. 18°C. 


Bei Materialien mit ganz besonders starkem Sonnenpflanzencharakter 
wird die Kurve daher am ehesten ganz ohne Einbeulung verlaufen, 
weil bei ihnen die Intensitätsspanne infolge der begrenzten Steigerungs- 
möglichkeit der Helligkeit unseres Versuchslichtes relativ gering ist. 
Damit ist es verständlich, daß die Pflanzen der Versuche des Sommers 
1929, die, wie oben gesagt, alle ausgesuchte Sonnenpflanzen waren, nur 
selten S-förmige Kurven gaben und im allgemeinen sehr hohe Anstiege 
aufwiesen. 
7. Besprechung der Ergebnisse. 


Aus den Versuchen mit systematisch durchgeführter Variation der 
Intensität des Anzucht- wie des Versuchslichtes ergibt sich, daß die 
„Aktivierung“ der Assimilation, über die früher berichtet wurde (HARDER 
1930), und die seitdem auch von ARNOLD (1931), GASSNER und GOEZE 
(1932) und van DER PAAUW (1932) festgestellt worden ist, nicht bei allen 
Materialien gleich stark in Erscheinung tritt. Bei Starklichtpflanzen 
ist sie im allgemeinen lang anhaltend zu beobachten, bei an schwaches 
Licht angepaßten Exemplaren wird sie dagegen meistens sehr bald durch 
eine gegenläufige Reaktion überdeckt, und der Anstieg tritt dann nur 
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am Anfang der Assimilationskurven in Erscheinung. Bei der in den 
vorliegenden Versuchen angewandten Versuchszeit von durchschnittlich 
1/, Stunde kann diese Uberdeckung schon zwischen der ersten und zweiten 
Assimilationsbestimmung oder sogar noch früher eingetreten sein, so daB 
sich dann von Anfang an abfallende Kurven ergeben. Diese Leistungs- 
senkung ist aber nur vorübergehend, sie hat mit der „Ermüdung‘“, 
die den Dauerabfall der Kurven auch bei Sonnenpflanzen bei langer 
Versuchsdauer bedingt, nichts zu tun. Es handelt sich vielmehr nur um 
eine zeitlich begrenzte Herabsetzung der assimilatorischen Leistung, auf 
die später wieder ein Anstieg erfolgt, so daß Sattelkurven mit zwei 
Gipfeln entstehen. Solche Kurven hat auch schon ARNOLD in mehreren 
Versuchen erhalten!. Zweifellos gehört auch wenigstens ein Teil der von 
Moxrrort und NEYDEL (1928) und NeyDEL (1930) gefundenen ,,Dellen- 
kurven“ mit reversibler ,,photischer Inaktivierung‘‘ dem hier zur Dis- 
kussion stehenden Erscheinungskomplex an. 

Worin das Wesen der Reaktion, die zu der Leistungssenkung führt, 
beruht, läßt sich noch nicht mit Sicherheit angeben. Es hat auch wohl 
wenig Zweck, die verschiedenen Möglichkeiten hier zu erwägen, solange 
die Versuche darüber noch nicht abgeschlossen sind. 

Eines allerdings ergibt sich eindeutig aus unseren Versuchen, nämlich, 
daß die Intensität der Leistungssenkung stark abhängig ist von dem 
Unterschied in der Intensität des Lichtes des Assimilationsversuches 
selbst und desjenigen Lichtes, an das die Pflanzen angepaßt sind. Ist 
diese Spanne relativ gering, so kommt die Aktivierung voll zur Wirkung, 
ist sie groß, so setzt bald die Leistungssenkung ein, und zwar um so 
wirkungsvoller, je größer die Differenz zwischen den beiden Lichtintensi- 
täten ist. Im allgemeinen werden daher bei ‚mittleren‘ Intensitäten 
des Versuchslichtes Sonnenpflanzen eingipflige, Schattenpflanzen aber 
zweigipflige Kurven geben. Beieinigen Versuchen traten Kurven mit stark 
ausgesprochener, tief unter den Anfangswert hinabgehender Leistungs- 
senkung dann ein, wenn die Intensität des Versuchslicktes 64mal stärker 
war als die des Aufzuchtlichtes. In anderen Fällen war dieser ,,Unter- 
schiedsschwellenwert‘‘ 64 jedoch noch nicht ausreichend, um Muldenkurven 


1 Die Sattelkurven traten bei ARNOLD jedoch nur auf, wenn er seine Pflanzen 
mit 4000 Lux beleuchtete, während sie in den hier geschilderten Versuchen bei ver- 
schiedenen Lichtintensitäten beobachtet wurden. Der Unterschied rührt daher, 
daß ARNOLD nur mit einer einzigen, zufällig gegebenen Sorte von im Gewächshaus 
gezogenen Pflanzen arbeitete, während unsere Versuche systematisch mit Pflanzen 
von verschiedenen Intensitätsan g durchgeführt worden sind. Das Vorleben 
der ARNOLDschen Vols spielte sich in natürlichem Lichte ab, worin 
auch der Grund liegen muß, daß ArNoL» die Leistungssenkung auch bei 4000 Lux 
nicht immer klar erhielt. Denn das natürliche Licht schwankt häufig von Tag zu 
Tag, so daß die Lichteinstellung der Pflanzen, die, wie unsere Versuche gezeigt haben, 
außerordentlich sensibel ist, in natürlichem Licht von Tag zu Tag eine etwas andere 
sein muß. 
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auszulésen. Und zwar war letzteres der Fall, wenn es sich um aus- 
gesprochenes Hungermaterial handelte aus Aufzuchten in 400 cm Ent- 
fernung von einer 500-Watt-Lampe (relative Lichtintensität 1), das in 
relativ schwachem Versuchslicht (relative Lichtintensität 64) zur Assimila- 
tion gebracht wurde. In Versuchslicht von der relativen Intensität 256 
dagegen ergaben auch diese Hungerpflanzen immer Muldenkurven. Dadie 
Pflanzen in der Aufzuchtintensität 1 den Kompensationspunkt überhaupt 
nicht mehr erreichen, müssen sie sich in einem ganz anderen Ernährungs- 
zustand befinden als Pflanzen aus Aufzuchten bei stärkeren Licht- 
intensitäten. Ob dieser physiologische Zustand des Materials oder die 
niedrige Intensität des Versuchslichtes das Maßgebende ist, läßt sich 
derzeit noch nicht sagen. Es wäre ja durchaus vorstellbar, daß mit 
zunehmender Intensität des Versuchslichtes die relative Unterschieds- 
schwelle zur Herbeiführung der Leistungssenkung geringer würde. Der 
Grund dafür könnte in einer steigernden Wirkung des Lichtes auf die 
Atmung liegen, wie VAN DER PAAUW (1932) sie neuerdings nachgewiesen 
hat, wodurch der Assimilationsüberschuß herabgesetzt würde; es könnten 
aber auch noch andere, unbekannte innere Faktoren mitwirken. Für 
Letzteres spricht der Umstand, daß auch der Zustand des Materials, 
ob kräftig oder geschwächt, den Charakter der Kurven beeinflußt (Ver- 
such 196/197, Abb. 17 und 21)!. Jedenfalls darf man wohl aus diesen 
Verhältnissen den Schluß ziehen, daß eine größere Anzahl verwickeiter Vor- 
gänge ineinandergreift. Die äußerlich mittels des Gaswechsels feststelibaren 
Erscheinungen stehen offenbar durchaus nicht nur mit den einzelnen Teii- 
vorgängen der eigentlichen Photosynthese in Zusammenhang, sondern werden 
weitgehend auch durch innere, plasmatische Faktoren geregelt. Wir kommen 
damit hinsichtlich der Beteiligung innerer Faktoren zu dem gleichen 
Schluß, wie verschiedene andere Autoren, von denen besonders TscHEs- 
NOKOV und Bazyrina (1930), JaccarD und JaAc (1932, 1933) und vor 
allem VAN DER Paauw (1932) hier genannt seien. 

Aus dem Gesagten ist zu folgern, daß sich zwischen den eingipfligen 
und den Sattelkurven Übergänge finden müssen. Sie stellen offenbar 
nur die beiden extremen Möglichkeiten dar, die sich auseinander ableiten 
lassen. Maßgebend für die Kurvenform ist die Intensität der Leistungs- 
senkung; ist sie stark, so entstehen Assimilationskurven mit tiefen 
Mulden, ist sie gering, so ergeben sich Kurven in S-Form oder sogar ganz 
glatt aufsteigende. 

Die verschiedenen Möglichkeiten der Kurven sind in Abb. 33 sche- 
matisch zusammengestellt. 

Wird eine an geringe Lichtintensität angepaßte Pflanze in starken: Licht 
zur Assimilation gebracht, so gibt sie eine Kurve, die einer der niederen 
Nummern des Schemas entspricht, etwa 2 oder 3. Auf die starke 


1 Vgl. dazu das auf S. 721 Gesagte. 
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Leistungssenkung folgt nur noch ein schwacher Anstieg, weil alsbald die 
»Ermüdung die Kurve zum völligen Absinken bringt. Beispiele dafür 
bieten die Schattenpflanzenkurven in den 10 


Abb. 9 und 11. Läßt man aber auf eine 
solche Pflanze schwächeres Versuchslicht 
wirken, oder ist der Schattencharakter 


weniger ausgepragt, so wird die Leistungs- 

senkung geringer, und es entstehen Assi- 

milationskurven von dem Typus 4—7 (Bei- 

spiele in den Abb.7, 8 und 14). Bei noch é 

schwächerem Versuchslicht schließlich ist 

die Leistungssenkung nur minimal, und es 

ergeben sich Kurven nach der Art der 7 

höheren Nummern. Solche Kurven werden 

bei ausgesprochenem Schwachlichtmaterial 

allerdings relativ selten zu finden sein, weil 

bei der dafür erforderlichen sehr geringen 

Lichtintensität im Assimilationsversuch die a 

Assimilationsausschläge nicht mehr groß 

genug sind, um feine Größenunterschiede 

erfassen zu können. Es tritt dann auch die # 

Atmungsgröße leicht relativ stark in den 

Vordergrund und verwischt die Einzel- 

heiten des Assimilationsgaswechsels. 3 
In gleicher Weise lassen sich die einzel- 

nen Stufen des Schemas aus den Versuchen 

mit den an starkes Licht angepaßten Pflanzen : 2 

herausfinden. Bei ihnen treten die Kurven 

vom Typus der niederen Nummern erst bei 


Intensitäten des Versuchslichtes auf, die 7 


sehr viel höher sind als diejenigen, die bei 
den Schattenpflanzen solche Kurven her- 
vorbringen. Wegen der dazu erforderlichen 
hohen Lichtintensitäten sind sie bei unserer 
Versuchsanordnung relativ selten zu erwar- 
ten. Häufiger erhält man dagegen bei den 


Abb. 33. Schematische Darstel- 
lung der verschiedenen Möglich- 
keiten von Assimilationskurven 
bei Konstanz der Außenbedin- 
gungen. Je stärker die Intensi- 
tät des Versuchslichtes über die 
Intensität des Lichtes überwiegt, 
an das die Pflanzen adaptiert 
sind, einer desto niedrigeren 
Nummer gehören die Kurven an. 





Starklichtpflanzen Kurven vom Typus 6 
oder 7 (Abb.5, 12, 28, 29 und 30), die bei ihnen bereits bei relativ 
schwachem Versuchslicht zur Ausbildung gelangen, und am meisten 
solche bis hinauf zum Typus 10 (z. B. Abb. 2, 6 B, 10 [Sonnenpflanze], 
26 [Starklichtpflanzen], 31 und 32), die gerade bei den Schwachlicht- 
pflanzen am seltensten verwirklicht sind 1. 


1 Die Kurven steigen also um so höher an, je ausgeprägter ihr Starklicht- bzw. 
Sonnenpflanzencharakter ist. Offenbar liegt darin auch der Grund, weshalb in 
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Kurven vom Typus 1 sind in unseren Versuchen weder beim Starklicht- 
noch beim Schwachlichtmaterial vorhanden, weil das Versuchslicht dafiir 
nicht stark genug war; ARNOLDs Kurven aus Versuchen in direktem 
Sonnenlicht dürften aber diesem Typus angehören. Bei ihnen ist die 
„Ermüdung“ so frühzeitig und stark ausgeprägt, daß es überhaupt 
nicht mehr zu einem zweiten Anstieg kommen kann. 

Nicht ganz sicher ist in dem Schema das rechte Ende der Kurven, das mit 
seinem Abfall den Beginn der „Ermüdung‘ zum Ausdruck bringt. In einer Anzahl 
von Versuchen ist dieser Abfall tatsächlich experimentell festgelegt worden (z. B. 
Abb. 8, 9, 14, 17, 24 und 30), in anderen Fällen blieb die Kurve aber noch stunden- 
lang auf gleicher Höhe. Soweit sich die Angelegenheit schon überblicken läßt, hängt 
das ebenfalls mit der Intensität des Versuchslichtes und dem lichtphysiologischen 
Charakter der Pflanze zusammen, indem bei Schwachlichtpflanzen in starkem 
Versuchslicht der endgültige Abfall der Kurven rascher und energischer einsetzt als 
bei Starklichtpflanzen in schwachem Versuchslicht. Es ist daher wahrscheinlich, 
daß bei gewissen Konstellationen der Ermüdungsabfall ganz unterbleibt. Da es 
sich bei dem Ermüdungsabfall um eine Angelegenheit handelt, die für die Gesichts- 
punkte in der vorliegenden Untersuchung ohne wesentliche Bedeutung ist, wurde 
sie nicht näher verfolgt (vgl. dazu Montrort und NEYDEL). 

Ein prinzipieller Unterschied zwischen der Reaktionsweise der Sonnen- 
und Schattenpflanzen besteht also nicht. Man kann mit jedem Material 
jede Kurvenform erzeugen; es kommt nur darauf an, daß man die richtige 
Unterschiedsspanne zwischen der Intensität des Versuchslichtes und der des 
Anpassungslichtes wählt. Auch ARNOLD hat ja schon festgestellt, daß bei 
starkem Versuchslicht die Kurven ganz anders aussehen als bei schwachem. 
Wenn sich im übrigen nicht jede der empirisch gewonnenen Kurven 
genau in das Schema einordnen läßt, so kann das nicht wundernehmen, 
denn Einzelabweichungen werden bei allen Versuchen an lebendem 
Material gelegentlich auftreten; zudem handelt es sich zum Teil um so 
geringe Differenzen, daß verhältnismäßig kleine Versuchsfehler das Bild 
schon völlig zerstören können. Das Schema soll auch nur erläutern, 
wie man sich das Zustandekommen der verschiedenen Kurvenformen 
prinzipiell erklären kann. Je nachdem, ob die Aktivierung oder die Gegen- 
reaktion oder der zweite Anstieg stärker oder schwächer sind, wird die 
Form, besonders die Steilheit, auch noch etwas anders werden können. 
Es ist anzunehmen, daß jede dieser Einzelreaktionen in ihrer Stärke 
auch wieder in verschiedenem Maße abhängt von der Größe des Unter- 
schieds zwischen der Intensität des Versuchslichtes und der des Lichtes, 
an das die Versuchspflanze adaptiert ist; ferner von der absoluten In- 
tensität des Versuchslichtes, dem Grade der Fixiertheit des Anpassungs- 
charakters, der Dauer der vorangegangenen Verdunklung usw. 

Physiologisch und ökologisch von Bedeutung ist die rasche Umstellungs- 
fähigkeit des Materials hissichtlich seines Anpassungscharakters. Wenige 


einzelnen Versuchen der I. Mitteilung der Anstieg noch sehr viel höher war 
als bei den jetzigen Versuchen: das damalige Material bestand ausschließlich aus 
ausgesuchten Freiland-Sonnenpfianzen. 
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Tage Aufenthalt in Licht von bestimmter Intensität geniigen, um die 
physiologische Umstellung auf diese Intensität zu bewirken. 

Die ‚Anpassung‘ wird von Tag zu Tag deutlicher, so daß die Assimi- 
lationskurven nach einem vieltägigen Aufenthalt in dem betreffenden 
Licht eine andere Gestalt haben als nach einem wenigtägigen; und der 
Beginn der Einstellung macht sich sogar schon nach einer einmaligen 
Beleuchtung während weniger Stunden geltend. Fast am erstaunlichsten 
ist dabei der völlige Verlust des durch lange Vorbehandlung erzielten 
starken Schattenpflanzencharakters nach einem einzigen Versuchstage 
in hellem Licht. Der umgekehrte Vorgang bis zur völligen Einstellung 
als Schattenpflanze dauert immerhin einige Tage. 

Von ökologischen Gesichtspunkten aus wäre es nicht ohne Interesse, 
einmal eine größere Zahl von Pflanzenarten ökologisch verschiedener 
Typen darauf zu prüfen, wieweit bei ihnen eine derartige rasche Um- 
stellungsfähigkeit des physiologischen Lichtcharakters besteht. Es ist 
wahrscheinlich, daß es — vergleichbar etwa den tagneutralen, den Lang- 
und den Kurztagspflanzen — auch hinsichtlich der Abhängigkeit von 
der Lichtintensität drei verschiedene Typen gibt, nämlich 1. solche, 
bei denen die physiologische Sonnenpflanzeneinstellung fest fixiert ist, 
2. andere, bei denen der Schattenpflanzencharakter fest fixiert ist und 
3. solche, die die Fähigkeit besitzen, ihre physiologische Lichteinstellung 
umzustellen. Zu letzterem Typus gehören Fontinalis und nach den Unter- 
suchungen von RUTTNER (1926) u. a. auch noch gewisse andere sub- 
merse Gewächse. 

Diese außerordentlich große Labilität des physiologischen Zustandes 
wirkt natürlich erschwerend auf die Analyse des Vorganges ein. So 
haben die verschiedenen Pflanzen des gleichen Aquariums, wenn sie 
nicht in Einzelröhrchen, sondern in lockeren Büscheln im Aquarium 
aufbewahrt werden, keine ganz gleiche Lichtstimaung ; ihre Assimilations- 
kurven unterscheiden sich daher meistens wenigstens durch gewisse 
Differenzen in der Steilheit des Anstiegs, der schließlich erreichten 
Maximalhöhe usw. Fälle, in denen die Kurven miteinander so gut überein- 
stimmen wie in Abb.29, sind daher mit nicht einzeln gezogenen Pflanzen 
selten, meist tritt gegen Ende des Versuchs mindestens eine mehr oder 
weniger große Streuung, wie z. B. in Abb. 1, 11, 23 und 25, ein. 

Es ist auch nicht möglich, mit der gleichen Versuchspflanze eine 
Serie von aufeinanderfolgenden Tagesversuchen in verschiedener Licht- 
intensität durchzuführen, weildie Pflanze durch das Versuchslicht des einen 
Tages schon für den nächsten Tag in eine andere Lichtstimmung gerät. 

Eine solche Umstimmung muß natürlich auch schon während des 
Versuchstages selbst einsetzen, und es fragt sich, ob nicht der ganze zweite 
Anstieg bei den Muldenkurven auf einer solchen Umstimmung beruht. 
Eine ausgeprägte Mulde tritt ja immer nur auf, wenn die Pflanzen in ein 
Versuchslicht kommen, das sehr viel stärker ist als das Licht, an das die 
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betreffenden Versuchspflanzen ‚angepaßt‘ sind. Wenn nun (wie es z.B. 
in Versuch 183, Abb. 10, der Fall war) die Versuchslichtintensität es 
bewirkt, daß die Schattenpflanzen am nächsten Tage wie Sonnen- 
pflanzen reagieren, dann ist es naturgemäß sehr wahrscheinlich, daß 
gegen Ende des 1. Versuchstages auch schon die Einstellung auf den 
Starklichtcharakter ziemlich weitgehend eingeleitet ist; es erscheint 
daher nicht ausgeschlössen, daß der ganze Anstieg im rechten Teil der 
Muldenkurven nichts anderes ist als der Ausdruck einer solchen sich 
vollziehenden Umwandlung zum Starklichtcharakter der Versuchs- 
pflanze. Dadurch wird die für die Schwachlichtpflanzen charakteristische 
Leistungssenkung naturgemäß zum Verschwinden kommen und ein all- 
mählicher Wiederaufstieg der Assimilationskurven eintreten müssen !. 
Dieser Anstieg könnte dann noch dadurch verstärkt werden, daß die 
Pflanze, je mehr sie den Starklichtcharakter schon angenommen hat, 
das Licht in entsprechend steigendem Maße assimilatorisch besser aus- 
zunützen vermag. Denn wir wissen aus Untersuchungen von BoYsEn- 
JENSEN, LUNDEGARDH, HARDER, MONTFORT, EHRKE u. a., daß an starkes 
Licht angepaßte Pflanzen in intensivem Licht relativ höhere Assimilations- 
werte geben als Schwachlichtpflanzen. 

Bei einer solchen Annahme würde also derzweite Anstieg in den Mulden- 
kurven gar nichts mit dem ersten Anstieg, der durch „Aktivierung“ 
zustande kommt, zu tun haben. Oder sollte auch dieser erste Anstieg 
auf einer solchen Umstimmungserscheinung beruhen und auf eine Um- 
wandlung vom Schwachlicht- in den Starklichtcharakter unter der 
direkten Einwirkung des Versuchslichtes zurückzuführen sein? Das muß 
entschieden verneint werden, denn in einer ganzen Anzahl von Fällen 
war für bestimmte Pflanzen das Versuchslicht nicht stärker als das 
Anzuchtlicht, sondern im Gegenteil, seine Intensität betrug nur Bruchteile 
des Anzuchtlichtes ; trotzdem war der Aktivierungsanstieg aber vorhanden 
(z. B. in Versuch 212, Abb. 20, für die Pflanze aus der Anzuchtlicht- 
intensität 256 in der Versuchslichtintensität 64; ferner in den hier nicht 
wiedergegebenen Versuchen 205, 206 und 209). Die erste ‚Aktivierung‘ 
hat also bestimmt mit einer solchen Änderung des physiologischen Licht- 
adaptationszustandes nichts zu tun. 

Aber auch für den zweiten Anstieg hat eine solche Annahme der 
lichtphysiologischen Umstellung nicht sehr viel Wahrscheinlichkeit für 
sich, denn es liegen keine experimentellen Unterlagen dafür vor, daß — 
wie man es erwarten sollte — der zweite Anstieg besonders lebhaft wäre, 
wenn das Versuchslicht besonders stark ist. 

1 Damit im Einklang stände die Tatsache, daß der Anstieg um so geringer ist, 
je fester fixiert durch lange Kultur im schwachen Licht der Schattencharakter der 
Pflanzen ist. Beisolchen Pflanzen tritt wohl sicher eine solche Umstellung schwieriger 
ein, und man könnte annehmen, daß sie, bevor sie richtig zur Auswirkung kommen 
kann, der „Ermüdung‘‘ weichen müsse, die ja wieder zu einer Verminderung der 
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Befriedigender und wahrscheinlicher läBt sich die Muldenkurve da- 
durch erklären, daß man annimmt, daß die „Aktivierung‘ sich vom 
Anfang der Kurve an bis zum zweiten Maximum erstreckt, daß sie aber 
durch die Überlagerung durch eine Gegenreaktion nicht zur Wirkung 
kommen kann und so zeitweilig einer mit fortschreitender Abnahme 
der Gegenreaktion wieder ausklingenden Leistungssenkung weichen muß. 
Ob diese, übrigens auch schon von ARNOLD im Anschluß an seine Versuche 
und meine I. Mitteilung geäußerte Ansicht ganz allein zur Erklärung 
ausreicht, oder ob auch die oben erörterte Umstellung in der physio- 
logischen Lichteinstellung doch etwas mit hineinspielt, oder ob sogar 
noch andere Komplexe mitwirken, müssen weitere Versuche klären. Die 
Lösung solcher Fragen lag außerhalb des Ziels dieser Mitteilung, denn es 
sollte zunächst einmal die verwirrende Menge der Möglichkeiten von Assi- 
milationskurven unter konstanten Bedingungen übersichtlich dargelegt 
und andererseits unsere Vorstellung von den Sonnen- und Schatten- 
pflanzen einer genaueren Betrachtung unterzogen werden. 


Zusammenfassung der experimentellen Ergebnisse. 

Bei der Fortsetzung der Untersuchungen über die Assimilation der 
Kohlensäure unter Konstanz der Außenbedingungen wurde mit Fontinalis- 
Pflanzen gearbeitet, die in verschieden starkem natürlichem Licht oder 
in elektrischer Beleuchtung von den relativen Intensitäten 1, 4, 64 und 
256 aufgezogen waren. Sie wurden in Licht verschiedener Stärke zur 
Assimilation gebracht. 

Dabei hat sich ergeben, daß die Pflanzen je nach den Bedingungen 
sehr verschieden reagieren können. Zwei Extreme wurden beobachtet: 
einerseits Assimilationskurven, die im Laufe von Stunden zu einem Maxi- 
mum ansteigen, andererseits solche, die sehr frühzeitig nach nur geringem 
oder sogar ganz fehlendem Anfangsanstieg tief abfallen, sich dann aber 
nach einiger Zeit doch wieder zu einem + ausgeprägten zweiten Maxi- 
mum aufschwingen. 

Sowohl die Intensität der Leistungssenkung und der Zeitpunkt ihres 
Inerscheinungtretens einerseits wie andererseits auch die Größe desWieder- 
anstiegs können sehr verschieden sein. Es entstehen dadurch Kurven 
von der mannigfaltigsten Form, die zwischen fast gerader Linie und aus- 
gesprochener Mulde mit zwei Gipfeln variieren; die Extreme sind ‘aber 
durch zahlreiche Übergänge miteinander verbunden und lassen sich aus- 
einander ableiten (vgl. Abb. 33 auf S. 727). 

Die Kurvenform ist abhängig sowohl von der Intensität des Lichtes, 
in dem die Pflanzen aufgezogen worden sind, wie auch von der Intensität 
desjenigen Lichtes, in dem die Pflanzen zur Assimilation gebracht werden. 
Maßgeblich ist die Größe der Spanne, die zwischen diesen beiden Intensi- 
täten besteht. 
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Ist die Intensität des Versuchslichtes schwächer, gleich stark oder bis 
zu einer gewissen unteren Grenze stärker als die Intensität des Anzucht- 
lichtes, so tritt gar keine oder nur eine schwache Leistungssenkung auf. 
Die Assimilationskurve zeigt dann eine glatt aufsteigende oder leicht 
S-förmig geschwungene Gestalt. Wird aber eine bestimmte Unterschieds- 
schwelle zwischen diesen beiden Lichtintensitäten überschritten, so kommt 
es zur Bildung einer tief muldenförmigen, zweigipfligen Sattelkurve; 
bei sehr starker Intensitätsspanne unterbleibt der zweite Anstieg, und 
die Kurve fällt dauernd ab. 

Über die Größe der Unterschiedsschwelle, die zur Bildung der aus- 
gesprochenen Sattelkurven führt, lassen sich genaue Angaben noch 
nicht machen; sie scheint aber bei starker Intensität des Versuchs- 
lichtes kleiner zu sein als bei schwacher und hängt außerdem vom Zu- 
stand des Materials ab. 

Infolge der Abhängigkeit der Reaktion von der Intensitätsspanne 
zwischen Versuchs- und Aufzuchtlicht ergeben bei ‚‚mittlerer‘‘ Intensität 
des Versuchslichtes Schatten- und Schwachlichtpflanzen im allgemeinen 
zweigipflige, Sonnen- und Starklichtpflanzen aber eingipflige Assimilations- 
kurven. Durch Veränderung der Intensität des Versuchslichtes lassen sich 
aber auch an den Sonnenpflanzen ,,Schattenpflanzenkurven‘ und an 
den Schattenpflanzen solche vom ,,Sonnenpflanzentypus‘‘ erzeugen. 

Der Sonnen- bzw. Schattencharakter der Pflanzen ist sehr labil. 
Umwandlung von Starklichtpflanzen in Schwachlichtpflanzen und um- 
gekehrt läBt sich durch Anwendung entsprechenden Anzuchtlichtes 
leicht und rasch vollziehen. Von Tag zu Tag läBt sich die Veränderung 
der Reaktionsweise verfolgen ; unter Umständen kann sugar schon durch 
eine einmalige wenigstündige Einwirkung der Charakter der Assimilations- 
kurve grundlegend geändert werden. 


Für die Ausführung der Versuche standen Apparaturen von der Not- 
gemeinschaft der Deutschen Wissenschaft zur Verfügung, für rleren 
Überlassung der Notgemeinschaft auch an dieser Stelle der Dank aus- 
gesprochen sei. 
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EIN BEITRAG 
ZUR ANALYSE DES TRANSPIRATIONSWIDERSTANDES. 


Von 
Ava. BREwIG 
(Köln). 


Mit 11 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 13. Juli 1933.) 


A. Einleitung. 

Durch die quantitative Formulierung des Transpirationswiderstandes 
(T.W.)1 ist das Transpirationsproblem in eine neue Phase eingetreten. 
Bisher war es nicht gelungen, dem oft gebrauchten Begriff des T.W. 
quantitativen Charakter zu geben. SEYBOLD machte zum ersten Male 
(1929) den Versuch, diesen Begriff quantitativ zu erfassen. In weiteren 
Arbeiten unternahm er es, diesen Begriff nicht nur theoretisch zu be- 
gründen, sondern er arbeitete auch Methoden aus, um die Grundlagen 
zur Ermittlung des T.W. zu gewinnen. Die Ausführungen von SEYBOLD 
sind bisher noch wenig verstanden worden, was aus den Bemerkungen 
z.B. von SCHRATZ (1931) und Maxımov (1931) über diesen Begriff 
hervorgeht. BacHMANN (1932) hat als erster sich kritisch mit der Formu- 
lierung des T.W. auseinandergesetzt. Es ist daher notwendig, das Problem 
erneut aufzugreifen und die Analyse des T.W. fortzusetzen. 

Zunächst mußte ich die Brauchbarkeit der von SEYBOLD (1931) be- 
nutzten Apparatur, die es ermöglichen sollte, den T.W. in bewegter Luft 
zu ermitteln, untersuchen. Unterdessen ist durch die Arbeit von FüsseR 
(1933) bereits ein weiterer Beitrag zu dieser Frage geliefert worden. 
Diese Arbeit konnte die kritischen Ausführungen von BACHMANN nicht 
mehr berücksichtigen, da sie bereits beim Erscheinen dieser Arbeit ab- 
geschlossen war. Bei den von mir durchgeführten Untersuchungen bot 
sich nun ungezwungen Gelegenheit, zu den Einwänden von BACHMANN 
Stellung zu nehmen. 

Außerdem versuchte ich den Begriff der relativen Transpiration 
weiter zu klären, weil einmal die Ansicht aufzukommen scheint, daß der 
T.W. der reziproke Wert derrelativen Transpiration sei, und weilaußerdem 


2 In Anlehnung an Füsser (1933) wird mit T.W. das Wort Transpirations- 
widerstand abgekürzt. 
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die relative Transpiration trotz der kritischen Bemerkungen von ver- 
schiedenen Seiten auch heute noch als brauchbares Maß der Transpirations- 
analyse gilt. Dieser Begriff erfreut sich nach wie vor größter Beliebtheit, 
obwohl die an ihm geübte Kritik ausreichend gewesen wäre, seine Un- 
brauchbarkeit zu beweisen. Um endlich hier Wandel zu schaffen, werde 
ich, da dieser Quotient mit meinen Untersuchungen im engsten Zusammen- 
hang steht, mit weiteren experimentellen Befunden die Unzulassigkeit der 
relativen Transpirationswerte dartun. 

Da die Blätter in anatomisch-histologischer Hinsicht auf Ober- und 
Unterseite in der Regel sehr verschieden sind, hat es lebhaftes Interesse, 
die Widerstände beider Seiten getrennt zu ermitteln. Wurden die Versuche 
mit hypostomatischen Blättern durchgeführt, so ließ sich auch leicht ein 
Einblick in die Größe der kutikulären bzw. stomatären Transpiration 
geben. Eine weitere Aufgabe meiner Arbeit bestand darin, die Abhängig- 
keit des T.W. von äußeren Faktoren zu ermitteln, da die Widerstände in 
starkem Maße von diesen abhängen müssen. Bei der gegenwärtigen 
Sachlage mußten verschiedene Pflanzentypen untersucht werden, weil 
das strittige Xerophytenproblem hinsichtlich der Transpiration noch 
nicht geklärt ist. 

Bevor die Widerstände verschiedener Pflanzentypen und die Ab- 
hängigkeit des T.W. von äußeren Faktoren behandelt wird, will ich 
zunächst die angewandte Methode schildern. 


B. Die Methode. 
1. Die Absorptionsapparatur. 

Zur Untersuchung des T.W. gebrauchte ich die Absorptionsapparatur 
fiir bewegte Luft, wie sie von SEYBOLD (1931) konstruiert und beschrieben 
wurde. Da ich einige Anderungen vorgenommen habe, werde ich die 
Apparatur kurz beschreiben und die Anderungen einfügen. 


An Hand der schematischen Abbildung [Abb. 1, vgl. auch SeysoLp (1931), 
S. 396] orientiert man sich leicht über das Prinzip der erwähnten Apparatur. Die 
wesentlichen Teile sind diese: Zwei 10 Liter-Flaschen F, und F,, ein Trockenturm 7, 
ein Manometer M, ein Glaszylinder Z, dessen Durchmesser 3cm betrug. Ferner 
gebraucht man ein Thermoelement Th und zwei U-Absorptionsröhren A, und A,. Da 
die Apparatur für Blattober- und -unterseite getrennt gebaut wurde, benötigt man 
von den angegebenen Einzelteilen je zwei bzw. vier. Außerdem ist ein hochempfind- 
liches Galvanometer erforderlich, auf das abwechselnd der Strom der Thermo- 
elemente (Th, und Th.) geschaltet werden kann. Mit den Thermoelementen wird 
die Blatt-Temperatur gemessen. Für diese Messungen mußte eine besondere Methode 
ausgearbeitet werden, die im Anschluß an die Absorptionsmethode (s. 8.741) 
behandelt wird. 

Zur Belichtung der Blätter benutzte ich eine 250 Watt-Glühbirne. Hiervor 
schaltete ich eine mit Wasser gefüllte Kochflasche, die einen Durchmesser von 
13cm hatte, um die Wärmestrahlen zu absorbieren. Die Kochflasche wirkte als 
Sammellinse und erzeugte ein konvergierendes Lichtbündel. Die Lichtenergie des 
Bündels, die im Abstand des Blattes von der Lichtquelle gemessen wurde, betrug, 
wenn man die hellste Stelle des Bündels ausmißt, 4 kal/qem/min. Dieser Wert wurde 
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mit einer Thermosäule! ermittelt, ohne Absorption der Glaszylinder Z und ohne 
den Winkel zu beriicksichtigen, unter dem die Strahlen das Blatt trafen. Die Anzahl 
der Kalorien läßt sich nicht genau angeben, weil das Lichtbündel vom Glühfaden 
der Lampe ausging und deswegen inhomogen war. Die angegebene Zahl ist der 
Maximalwert. Nimmt man Riicksicht auf Absorption und Reflektion der Zylinder Z 
und den Einfallswinkel der Strahlen, dann erhält man den Höchstwert der auf das 
Blatt tatsächlich auffallenden Lichtenergie. Er betrug, da die Absorption und 
Reflexion zusammen 15% betrugen, und der Einfallswinkel gleich 45° war, 
40 6 
(«— 4. 706)" 002 45 = (5 — 5): - 0,7 = 2,38 kal/gem/min. 

Das Absorptionssystem ist ein abgeschlossenes System, welches nur durch 
die Stomata und Interzellularen des Blattes hindurch mit der AuBenluft kommuni- 
zieren kann. Aus der Fla- 
sche F, (s. Abb. 1), die héher 
stehen muß als F,, fließt 
Wasser in die Flasche F,. 
Die Geschwindigkeit wird 
durch die KlemmschraubeK, 
am Ausflußrohr reguliert 
(Abb. 1). Der Wasserspiegel 
in F, sinkt, während der 
Wasserspiegel in F, gleich- 
zeitig steigt. Dadurch wirkt 
F, als Saug- und F, als 
Druckpumpe im ganzen Sy- 
stem. Da der Luftstrom 
regelmäßig sein muß, ist an 
beiden Flaschen eine Skala 
angebracht worden, die ich 
aus Millimeterpapier an- 
fertigte. Ich fand eine Ein- 
teilung nach Minuten, in 
denen jeweils dieselbe Was- 
sermenge ausfließen mußte, 
am zweckmäßigsten. Da das 
Ausflußrohr als Heber kon- 
struiert worden ist (s. Abb. 1), 
ist die AusfluBgeschwindig- 
der V. . keit des Wassers von der 

im Text. Von dem Teil der Höhe des Wasserspiegels in 
Apparatur, der zur Absorption des von der Blattoberseite F, abhängig. Der Wasser- 
abgegebenen ba eng Wore ap ist nur yea spiegel sinkt und dadurch 
mit wnmit(asch SEYBOLD verändert), wirddieAusfluBgeschwindig- 
keit des Wassers und damit 
die Strömungsgeschwindigkeit der Luft in der Apparatur kleiner, wenn die Klemm- 
schraube am Ausflußrohr nicht reguliert wird. Ich wünschte aber eine konstante 
Strömungsgeschwindigkeit der Luft in der Apparatur und mußte daher alle 
5 Minuten die Klemmschraube nachstellen, so daß die Strömungsgeschwindigkeit 
der Luft in der Apparatur gleichmäßig war. Damit wird eine dauernde Überwachung 
der Apparatur nötig. Sie ist jedoch nach einiger Übung nicht schwierig. 

Die Luft aus F, wird im Trockenturm 7, der mit schwefelsäuregetränkten 

Bimsteinstückchen gefüllt ist, getrocknet. Die Schwefelsäure im Trockenturm ab- 


1 Herr Dr. Szysoup hat in dankenswerter Weise die Messung gemacht. 
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sorbiert Wasserdampf, und daher steigt ihr Dampfdruck sehr langsam an. Die Luft, 
die aus dem Trockenturm kommt, wird daher nicht den Dampfdruck Null haben, 
sondern einen Dampfdruck, der um einen kleinen Betrag gréfer als Null ist. Ich 
werde auf die Größe dieses Dampfdruckes bei den physikalischen Konstanten der 
Apparatur zurückkommen. Jedenfalls muß der Trockenturm 7’ von Zeit zu Zeit 
neu gefüllt werden; das hängt von der absorbierten Wassermenge und der Menge 
Schwefelsäure ab, die man eingefüllt hat. Ähnliches gilt für die Absorptionsröhren. 
Die von Wasserdampf freie Luft (mit der oben gemachten Einschränkung) kommt 
in den Absorptionszylinder Z, geht über die Blattfläche, nimmt den Transpirations- 
wasserdampf auf und gibt ihn an die U-Röhren A, oder A, ab, die ebenfalls wie der 
Trockenturm 7 mit Schwefelsäure getränkte Bimsteinstückchen enthalten. Diese 





U-Röhren werden durch Klemmschrauben (K,, K,) Th Blatt 
stündlich umgeschaltet, und zwar so, daß die 
Röhren intermittierend in den Stromkreis ein- R 





geschaltet sind. Nachdem die Luft durch die 
U-Röhren geströmt ist, gelangt sie in den Aspi- 
rator F,. Nach !/,, 1 oder 2 Stunden, je nach ge- 
wünschter Zeit, wechselt man die Flaschen um. 4 

Die Apparatur wurde im wesentlichen von 
SEYBOLD beschrieben. Da ich aber in der bereits 
von SEYBOLD beschriebenen Apparatur Verbesse- 
rungen vorgenommen habe, sollen diese zunächst 
angegeben werden. Die T.W. muBten bei kon- 
stanter Temperatur untersucht werden, um ver- 
gleichbare Versuchsergebnisse zu bekommen. Des- 
halb baute ich die Apparatur und die Versuchs- 
pflanzen mit Ausnahme der Aspiratoren F, und F, 
und des Trockenturmes 7’ in einen Thermostaten ! re end i des 
ein. In Abb. 1 sind die Teile, die im Thermostat a gil 
standen, von denen, die nicht dort untergebracht pp 7 oy pre 
waren, durch einen Strich abgeteilt. Ich werde 
der Einfachheit halber nur die Apparatur für eine Blattseite betrachten. 

Der Thermostat blieb nur temperaturkonstant, wenn die Temperatur gleich 
der Zimmertemperatur oder hôher als diese war. Ich wählte deshalb die Temperatur 
26° C, wobei ich gleichzeitig darauf Riicksicht nahm, daB die Hauptversuche in die 
Sommermonate fielen. Dadurch, daB die Temperatur des Thermostaten so hoch 
gewahlt werden muBte, war ich gezwungen, die aus dem Trockenturm kommende 
Luft, bevor sie in den Zylinder Z einströmte, durch eine 2,5 m lange Bleischlange S, 
die im Thermostat lag, auf dessen Temperatur zu erwärmen. Der Temperatur- 
unterschied zwischen der Temperatur des Trockenturmes, also der Zimmertemperatur, 
und der des Thermostaten betrug maximal 10°. 

Den Absorptionszylinder veränderte ich wesentlich. Bei Versuchen mit Gelatine- 
platten, die ich in destilliertem Wasser quellen ließ und zur Verdunstung zwischen 
die Gummiringe R der Absorptionszylinder spannte, (die Zylinder hatte ich zuerst 
so gebaut, wie SEYBOLD sie beschrieben hatte) stellte ich fest, daß innerhalb 
kurzer Zeit nach Beginn des Versuches eine kreisrunde Stelle in der sonst noch 
feuchten Gelatine trocken geworden war. Diese Stelle lag direkt unter dem Glas- 
rohr, durch das die Luft in den Zylinder einströmte. Weitere Versuche zeigten 
immer dasselbe Bild. Damit war erwiesen, daß im Zylinder eine Luftströmung 
herrschte, die eine bestimmte Stelle der verdunstenden Fläche in der Wasserdampf- 
abgabe bevorzugte. Ich versuchte auf mannigfache Art die Luftströmung gleichmäßig 


1 Der Thermostat wurde in dankenswerter Weise von der Notgemeinschaft 
der deutschen Wissenschaft zur Verfügung gestellt: 
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über die ganze Fläche zu verteilen. Alle Versuche, die ein ähnliches Ergebnis, 
wie das oben genannte, hatten oder deren Absorptionswerte zu gering waren, 
schieden für die endgültige Anderung aus. SchlieBlich fand ich folgende Abänderung, 
die eine günstige Luftverteilung über der ganzen Fläche gewährleistete. Das Rohr, 
welches die Luft aus dem Zylinder absaugte, wurde bis auf 5 mm der verdunstenden 
Fläche genähert (s. Abb. 2). 2 mm reichte es über eine Scheibe aus Cellophan 
hinaus, die parallel zur Blattoberfläche im Zylinder befestigt wurde. Die Luftströmte 
oberhalb der Platte in den Zylinder ein, und mußte infolgedessen auf ihrem Weg 
durch geeignete Ausschnitte der Platte strömen. Die Scheibe war in der gezeichneten 
Weise ausgeschnitten (Abb.3). Durch den mittleren Ausschnitt führte ich das 
Thermoelement gegen die Blattoberfläche. Das Rohr, das die trockene Luft in 
den Zylinder leitete, wurde, wie die Abb. 2 zeigt, unmittel- 
fr NN bar unter dem Gummistopfen rechtwinklig abgebogen. Da- 
o il) durch wurde eine Verteilung des Luftstromes iiber die ganze 
Blattfläche erzielt. 
N W, Die Veranderungen an den Absorptionszylindern ver- 
_  sehoben die physikalischen Konstanten der Apparatur. Die 
ai Die Cellophen- folgenden Angaben mögen hiervon ein Bild geben. Die Ab- 
Text erwähnten Aus- sorption der freien Wasseroberfläche stieg z. B. unter Voraus- 
ee von oben setzung isothermer Zustände von 121,5 mg auf 154,6 mg bei 
a > Verkürzung des Abstandes der Cellophanscheibe von der 
zwei Drähte des Wasserfläche von 10 auf 5mm. Somit war ich auch genötigt, 
Thermoelementes. die Bestimmung der physikalischen Konstanten der Appara- 
tur, die SEYBOLD mitgeteilt hatte, von neuem vorzunehmen. 
Die von mir gefundenen Werte sind also mit den von SEYBOLD gefundenen in der 
absoluten Höhe nicht vergleichbar. Das Wesentliche bleibt jedoch bestehen. Die 
Absorption in der Apparatur ist eine lineare Funktion vom Dampfdruck; ich werde 
später zeigen, daß das eine wichtige Voraussetzung für die Brauchbarkeit dieser 
oder ähnlicher Apparate sein muß. Durch einige andere Änderungen erreichte ich, 
daß die Luft auch regelmäßig durch die ganze Apparatur strömte. Ich verkürzte 
daher das Rohr im Aspirator F,, durch das die Luft einströmte, so daß dieses 
Rohr oberhalb der Wasserfläche endete (s. Abb. 1). Ferner tauschte ich die Ab- 
sorptionsröhren A, und A, gegen solche aus, die unten stark erweitert waren; die 
Luft brauchte somit nicht mehr den Druck des Wassers in F, und den der Schwefel- 
säure in der U-Röhre zu überwinden, wie beider Apparatur, die SEYBOLD verwandte. 


Mit der beschriebenen Apparatur kann man die Wasserdampfabgabe 
der Laubblätter durch Absorption bestimmen und die Temperatur der 
Blätter, sowohl der Blattober- als auch der -unterseite messen. Auf den 
Einwand von BACHMANN (1932), daß letzteres nicht möglich sei, gehen 
wir bei der Besprechung der thermoelektrischen Methode ein. Vorderhand 
setzen wir voraus, daß wir die Temperatur messen können, was wir später 
experimentell beweisen werden. 

Auf Grund der ermittelten Wasserdampfabsorption und Temperatur 
berechnet man den Widerstand, den SEYBOLD (1931, S. 401 und 404) 
folgendermaßen formulierte: 


_ K: (Pmax— Pn) 
A en ar ora (1) 





In der Gleichung bedeutet k den Diffusionskoeffizienten, p,,,, den der 
Blatt-Temperatur entsprechenden maximalen Dampfdruck; p, ist der 
Dampfdruck der AuBenluft. Gehen wir von voll turgeszenten Zellen aus, 
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so haben sie an der Oberfläche den Sättigungsdruck des Wassers. Es 
steht dann im Zähler die theoretisch zu fordernde maximale Dampf- 
druckdifferenz mit dem Diffusionskoeffizient k. Im Nenner bedeutet K 
einen Korrektionsfaktor, A ist die empirisch festgestellte Dampfabgabe 
pro Flächen- und Zeiteinheit. Der Wert K soll das theoretisch ange- 
nommene Dampfdruckpotential sowie den Diffusionskoeffizienten korri- 
gieren. Der Faktor K ist bestimmt durch: 
theoretischer Wert 
Pee empirischer Wert (2) 
bei einem System mit bekanntem Dampfdruck. In unserem speziellen 
Falle ist: 





Cu k(P — pn) a (3) 
wobei p, der Dampfdruck an der Oberfläche des verdunstenden Systems 
(Blattes) und A’ die empirisch festgestellte Stundenabsorption der 7,06 qem 
groBen Fläche ist, die unserem Absorptionszylinder entspricht. Setzt 
man diesen Wert in die Gleichung (1) ein, so erhält man: 














k - (Pmax — Pu) 
W=k-(p.—p.): Fläche- Zeit | (4) 
A’ | 
oder, wenn wir für A seinen Wert einsetzen: 
k - (Pmax — Pn) 
W = k(p. — Pu) - 7,06 - 3600 © A’ (5) 
A’ 7,06 - 3600 
Man erhält somit die Gleichung: 
Ww = Pmax — Pn (6) 


Ps— Pn 

Wir sehen, daB die Berechnung der Widerstände sich sehr vereinfacht 
und vor allem die von SEYBOLD benutzten Diffusionskoeffizienten und 
Korrektionsfaktoren durch Kürzung wegfallen kénnen. Im Prinzip 
stimmt die Gleichung mit der von SEYBOLD gegebenen überein, aber die 
umständliche Berechnungsweise, die SEYBOLD bei der Berechnung der 
Widerstände vorgenommen hat, erübrigt sich. Aus Gleichung (6) ergibt 
sich außerdem, daß der Widerstand W ein Skalar, eine Zahl ohne Dimen- 
sion, ist. 

In der Formel sind die Größen der rechten Seite leicht zu bestimmen. 
Pmax ist der Sättigungsdruck des Wasserdampfes, der nur eine Funktion 
der Temperatur ist. Mißt man die Blatt-Temperatur, so läßt sich Pmax 
aus den physikalischen Tabellen (z. B. LAnpoLt-BöRNSTEIN) ablesen und 
in die Gleichung einsetzen. p, ist der Dampfdruck an der Blattoberseite, 
den man aus der empirischen Absorption erhält. Man verfährt so, 
daß man zuerst die Verdunstungswerte von Schwefelsäure-Wasser- 
gemischen als Funktion ihres Dampfdruckes in ein Koordinaten- 
system einträgt und dann, wenn man die Kurven einmal hat, umgekehrt 
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von der Verdunstung auf den Dampfdruck schließt. Die Schwefelsäure- 
Wassergemische müssen eine bestimmte Konzentration haben; aus dieser 
und ihrer Temperatur ermittelt man den Dampfdruck wieder aus den 
Tabellen von LanpoLr-BöRnsTEeIn. Diesen Dampfdruck trägt man auf 
der Abszisse des Koordinatensystems ab und auf der Ordinate ihre Ver- 
dunstungswerte, die alle bei gleicher Lufttemperatur und Windge- 
schwindigkeit gewonnen werden müssen (s. Tabelle 1 und Abb. 4). Die 
Abhängigkeit vom Barometer- 
stand können wir vernachlässi- 
gen. Auf dieser so erhaltenen 
Kurve (Abb. 4) sucht man den 
Ordinatenwert, der der Transpi- 
ration entspricht. Der zugehöri- 
ge Abszissenabschnitt gibt den 
Dampfdruck an der Oberfläche 
des Blattes an. Auf diese Weise 
lassen sich Kurven für ver- 
> schiedene Lufttemperaturen und 


Abb. 4. Die physikalischen Konstanten der Windgeschwindigkeiten gewin- 


Susan roomy 1 SS de fuss on mt nen. Ich habe solche für 26° C 
aus 4 bestimmte Dampfdruck der Blattober- und die Windgeschwindigkeiten 


nn m 0,016 m/sec, 0,032 m/sec und 
0,064 m/sec aufgestellt. Wir 

sprechen, da die Werte der Windgeschwindigkeiten weit unter anemo- 
metrisch meßbaren Windgeschwindigkeiten liegen von Strémungs- 
geschwindigkeiten. Die folgende Tabelle 1 enthält die gemessenen Werte. 





























Tabelle 1. 
Strö hwindigkeit m/sec 
Schwefelsäure- 
W. isch 0,064 0,032 0,016 
Dampf- Ver- Dampf- Ver- Dampf- Ver- 
druck dunstung | druck dunstung druck dunstung 
% mm mg/Std. mm mg/Std. mm mg/Std. 
Freie 
Wasserfläche 22,5 219,85 23,19 154,66 23,32 75,6 
33,1 16,29 158,7 16,18 108,5 16,67 55,4 
58,0 5,23 48,9 5,3 33,87 5,41 17,75 
78,0 0,79 5,0 0,78 3,88 0,8 2,1 











Die einzelnen Werte in dieser Tabelle sind Mittelwerte aus 4—6 Einzel- 
werten. Diese sind aus Raummangel nicht mitgeteilt worden. Die Ab- 
weichungen der Einzelwerte von den Mittelwerten betrugen bei großem 
Dampfdruck höchstens 5% und bei kleinem Dampfdruck bis zu 10%. 
Die Abb. 4 ist die graphische Darstellung dieser Tabelle. 

Wir sehen aus Abb. 4 daß in unserer Apparatur die Verdunstung 
linear vom Dampfdruck abhängt, wie dies auch schon SeysoLp (1931) 
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gefunden hatte. Die Kurven, die bei verschiedener Konvektion auf- 
genommen wurden, gehen alle durch einen Punkt auf der Abszissenachse, 
nämlich bei 0,3 mm Dampfdruck. Bei diesem Dampfdruck würden wir 
also keinen Wasserdampf mehr absorbieren können. Damit haben wir 
den mittleren Dampfdruck der zuströmenden Luft p, gefunden. Aus 
den Verhältnissen bei ähnlichen Dreiecken, die sich in die Abb. 4 kon- 
struieren lassen, ergibt sich für die Kurven, daß 





W = Pmax — Po va f(Pmax ) 

ps me / Po A (7) 
also W gleich dem Quotienten aus der zu Pmax gehörigen Verdunstung 
f (Pmax) und der empirisch festgestellten Absorption A (s. Abb. 4) ist. 


Der Widerstand läßt sich nach der Formel £(Pwax) leichter berechnen 


als mit nz , weilin diesem Quotienten vier Größen stehen, im ersteren 


dagegen nur zwei. Diese Rechnungsweise ist nur zulässig, weil die Kurven 
linear verlaufen. 


2. Die thermoelektrische Temperaturmessung. 

Da für die Ermittlung des maximalen Dampfdruckes die Temperatur 
des Blattes erste Voraussetzung ist, muß die Brauchbarkeit der Tempe- 
raturmessung dargetan werden. Die Messung erfolgte auf thermo- 
elektrischem Wege. 


Die Thermoelemente, die ich zur Temperaturmessung gebrauchte, habe ich 
selbst aus isoliertem Kupfer- und Konstantandraht von 0,3 mm Dicke hergestellt. 
Die Isolation wurde an den Drahtenden je ein Zentimeter weit entfernt, die blanken 
Drahtenden zusammengelegt und mit käuflichem Lötzinn zusa lötet. Danach 
habe ich die Drähte so gebogen, daß die Lötstellen an ebene Systeme gelegt werden 
konnten (s. Abb. 5a). Die Drähte wurden über den Lötstellen mit Siegellack zusammen- 
gehalten. In den Siegellack habe ich noch einen dicken Kupferdraht eingesetzt, 
um dem Element einen festen Halt zu geben. 

Der elektrische Strom, der an den Lötstellen entsteht, ist sehr gering und kann 
deshalb nur mit hochempfindlichen Instrumenten gemessen werden. Ich gebrauchte 
ein Spiegelgalvanometer mit einer Empfindlichkeit von 8 - 10-° Ampere für ] mm 
Ausschlag bei 1 m Skalenabstand. Grundsätzlich sind zwei Lötstellen im Stromkreise. 
Die eine ist das Thermoelement, womit gemessen wurde; die andere hielt ich in 
schmelzendem Eis auf 0° konstant. Ich füllte ein Drwarsches Gefäß mit Eis- 
stücken, setzte einen durchlöcherten Zylinder aus-Zinkblech hinein und steckte die 
zweite Lötstelle in das Schmelzwasser des Eises, das sich im Zylinder sammelte. 
Die gezeichnete Schaltung (Abb. 5a und 5b) ermöglichte es, mit mehreren Elementen 
gleichzeitig zu messen. Ich habe entweder a mit b, a mit c oder a mit d verbunden. 

Zuerst habe ich mich davon überzeugt, daß die Ablenkung des Galvanometers 
proportional der Temperatur war. Auf dieser Tatsache beruht die folgende Eich- und 
Meßmethode der Thermoelemente. Ich nahm zwei Dewarsche Zylinder mit Wasser 
von verschiedener Temperatur, tauchte das zu eichende Element zuerst in das 
eine, dann in das andere Dewarsche Gefäß. Der Quotient aus der Differenz 
der Galvanometerausschläge 4g und der Temperaturdifferenz At ist-die für das 
Element spezifische Mlle pro sn, 





(8) 


Sr 
+ | 














742 


Da die Stromkreise der einzelnen Elemente verschiedenen Widerstand haben, 
und die Thermoelemente verschieden empfindlich sind, muBte das fiir jedes Element 
wiederholt werden. 

Die Temperaturmessungen waren relativ. Jede Messung wurde auf die Tempe- 
ratur eines Thermometers bezogen, das sich in einem GefäB mit Wasser befand; das 
Spiegelgalvanometer veränderte nämlich sehr langsam seine Nullstellung. Beachtet 
man diese Tatsache nicht, dann kénnen Fehler von mehreren Grad Celsius entstehen. 
Diese Fehler vermied ich dadurch, daB ich vor jeder Messung das Thermoelement 
in Wasser von bestimmter Temperatur tauchte. Danach trocknete ich das Element 
und legte es an das System an, dessen Temperatur ich bestimmen wollte. Der 
Quotient aus der Differenz der Galvanometerausschläge und der spezifischen Emp- 
findlichkeit des Elementes 
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4g _ 
== dt (9) 


ist die Temperaturdifferenz zwischen dem System und der Wassertemperatur 
[s. Gleichung (8)]. Dabei muB unterschieden werden, nach welcher Seite das Galvano- 
meter höhere bzw. tiefere 
Temperaturen anzeigt. At 
ist dann entweder mit + 
oder — zu versehen. 

In meinen Versuchen 
war es indes selten möglich, 
so zu messen; denn die 
Thermoelemente steckten 
ja in den Zylindern der 
Absorptionsapparatur und 


u. 
5 PAL 
Abb. 5a. Das be- Kupfer 


nutzte Thermoele- 
ment mit der für 











unserenZweckcha- 4 
rakteristischen konnten daher nicht vor 
Biegung der Abb. 5b. Das Schaltschema; den einzelnen Messungen in 
Drähte. Erklärung im Text. Wasser von bestimmter 


Temperatur hineingesteckt 
werden. Ich muBte diese Messung mit einem anderen Element, einem sog. 
Bezugselement, machen. Dabei wurde beriicksichtigt, daB das Bezugselement 
anders empfindlich war als die zur Temperaturmessung an den vorliegenden 
Systemen benutzten Thermoelemente. Deshalb habe ich zuerst die Differenz der 
Thermoeffekte zwischen dem Bezugselement und den in den Zylindern befindlichen 
Thermoelementen bei verschiedenen Temperaturen festgestellt. Tragt man diese 
Differenz in ein Koordinatensystem als Funktion der Temperatur ein, dann erhalt 
man Geraden; aus diesen kann man die Differenz fiir jede beliebige Temperatur 
ablesen. Wir wissen jetzt, wie das Galvanometer sich einstellen wiirde, wenn wir an 
Stelle des Bezugselementes das entsprechende Thermoelement in das Wasser hinein- 
steckten. Wir brauchen nur die von der Wassertemperatur abhängige, oben an- 
gegebene Differenz zu beriicksick.cigen. Dadurch ist diese Messung auf den ersten Fall 
reduziert. Wir erhalten wieder denselben Quotienten, der dieselbe Bedeutung wie 
oben hat. 


Nachdem die Methode der thermoelektrischen Temperaturmessung 
beschrieben worden ist, miissen wir uns die Frage vorlegen, ob diese Methode 
der Kritik standhält. SryBoLp (1929) hat die Blatt-Temperatur seiner 
Versuchspflanzen mit angelegten Thermoelementen, die 50 dick waren, 
gemessen. SEYBOLD fand, daB die Elemente im Wind nicht mehr die 
Blatt-Temperatur anzeigten, sondern eine ,,Misch“‘temperatur zwischen der 
Blatt-Temperatur und der durch den Wind herangefiihrten Luft. Durch 
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eine besondere Vorkehrung konnte er diesen EinfluB ausschalten. Neuer- 
dings hat BACHMANN (1932) einige Bedenken, die sich auf theoretische 
Überlegungen stützen, gegen die Methode von SEYBOLD erhoben. Bach- 
MANN legt bei seinen Erörterungen die Diffusionsröhre von SEYBOLD 
und Füsser (1931) zugrunde und berechnet nach den mit dieser Apparatur 
gewonnenen Verdunstungsgrößen (Absorption) der freien Wasserfläche 
ihren Dampfdruck und schließt daraus auf ihre Temperatur. BACHMANN 
findet eine Differenz von 9° zwischen der von SEYBOLD und Füsser 
angegebenen Temperatur und der von ihm berechneten. Die von SEYBOLD 
und FÜssER angegebene Temperatur würde also um diesen Betrag zu 
hoch liegen und mithin als Meßfehler zu werten sein. Da es zunächst 
wenig fruchtbar ist, auf die theoretischen Erörterungen von BacHMANN 
einzugehen, verzichten wir am besten auf kritische Bemerkungen zu 
den theoretischen Berechnungen. 

Es scheint uns schon bedenklich, die Diffusionsgleichungen auf die 
von SEYBOLD und FissEr benutzte Versuchsapparatur anzuwenden, da 
es ja nicht feststeht, daß in jener Apparatur tatsächlich reine Diffusion 
stattgefunden hat. Im Gegenteil sprechen die Versuche mit verschiedener 
Röhrenlänge, die SEYBOLD und FÜssER anstellten, dagegen, so daß es 
nicht erlaubt ist, die Diffusionsgleichungen ohne Korrektion auf Röhren 
von der Dimension jener Apparatur anzuwenden; viel weniger darf 
man aus ihnen derartige Schlüsse ziehen. Trotzdem haben die Bedenken 
BacHMANNs dazu geführt, die Frage experimentell zu entscheiden, ob 
Fehler in der von BacHMANN angegebenen Größenordnung eintreten 
können. Wir haben die Frage nur für die von uns gebrauchte und eingangs 
beschriebene Apparatur geprüft. Da wir aber diese Prüfung unter ex- 
tremeren Bedingungen angestellt haben, die noch größere Fehler nach 
BACHMANN ergeben müßten, gelten die Ergebnisse auch für die Diffusions- 
röhre von SEYBOLD und Füsser. 

Es war unsere Aufgabe zu zeigen, daß die angelegten Thermoelemente 
keine wesentlich von der Blatt-Temperatur verschiedene Temperatur an- 
zeigten. Wir konstruierten zu diesem Zwecke ein Modell, das eine exakt 
meßbare Oberflächentemperatur hatte, und dessen Temperatur von der 
Lufttemperatur in der Apparatur verschieden war. Aus der bekannten 
Oberflächentemperatur und der Temperatur, die das an der Oberfläche 
angelegte Thermoelement zeigt, kann man den Fehler ablesen, der bei 
unseren Messungen gemacht wurde. Dieser Fehler würde, wie schon oben 
erwähnt, dadurch zustande kommen, daß das angelegte Thermoelement 
eine „Mischtemperatur‘‘ zwischen der Blatt- und Lufttemperatur anzeigt. 

Das Modell war einfach zu bauen. Ich legte zwei feuchte Papierstreifen bzw. 
gequollene Gelatineplatten (s. Abb. 6) aufeinander und befestigte dazwischen ein 
Thermoelement Th,. Legt man die Papierstreifen bzw. Gelatineplatten mit dem 
Thermoelement Th, so zwischen die Absorptionszylinder Z, und 7,, daß das Element 


Th, in die Mitte der Grundfläche der Zylinder kommt (s. Abb. 6), dann kann man 
von oben und unten die Thermoelemente Th, und 7h, der Absorptionszylinder Z 
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anlegen. Damit ist das gewiinschte Modell hergestellt. Die Unterkühlung kommt 
durch Verdunstung zustande. Es muß zuerst jedoch bewiesen werden, daß das 
Thermoelement in der Mitte die Oberflächentemperatur anzeigt, auf deren Kenntnis 
es ja ankommt. 
Theoretisch ist es selbstverständlich, daß an der verdunstenden Oberfläche 
keine andere Temperatur herrschen kann, als in der Mitte, so daß also das Element 
Th, die Temperatur der Oberfläche angibt. Die Wärmeenergie (Molekularbewegung), 
die der Mitte zugeleitet wird, muß von der verdunstenden Oberfläche ausgehen. 
Die Wärmeleitung von der Seite her ist ausgeschaltet, weil auch dort die Papier- 
streifen bzw. die Gelatineplatten verdunsten. Mithin kann in der Mitte keine höhere 
Temperatur sein als an der verdunstenden Oberfläche selbst. Damit scheidet diese 
erste Möglichkeit aus. Die Temperatur im Innern kann aber auch nicht tiefer sein 


























117% als an der Oberfläche. Sie gibt höchstens Energie an 
+ die verdunstende Oberfläche ab. Dies kann jedoch 
Ä iz nicht gegen das héhere Potential erfolgen. Vielmehr 
müBte die Wärmeleitung in diesem Fall von der 
= __% Oberfläche zur Mitte hin stattfinden, so daß die 
Temperaturen sich ausgleichen müßten. Somit bleibt 
if Z, als dritter und letzter möglicher Fall, daß die 
1 Temperaturen gleich sind; daß dieser letzte Fall ver- 
1773 wirklicht ist, werden wir noch experimentell be- 
Abb. 6. Die Absorptions- kräftigen. 
zylinder Z, und Z,. Zwischen Wir werden also auch experimentell beweisen, 


mener gr À noah daB ein nach allen Seiten gleich stark verdunstendes 

fen. Von oben und unten lie- System im Innern dieselbe Temperatur hat, wie die 

um er Hg << ihe verdunstende Oberfläche. Dabei muß allerdings vor- 

ae " ausgesetzt werden, daß keine strahlende Energie im 

ee Ru Innern in Wärme umgesetzt und ebensowenig chemi- 

Th, (schematisch). sche Energie in Wärme umgewandelt werden kann. 

Das war in unserem Modell verwirklicht. Es sei 

zunächst der Versuch geschildert, der zeigt, daß ein nach allen Seiten gleich stark 

verdunstendes System im Innern dieselbe Temperatur hat wie an der verdunstenden 
Oberfläche. 

Wir wickelten drei Lagen Filtrierpapier so um eine Thermometerbulbe, daß das 
Papier noch hinreichend weit über die Bulbe nach oben und unten hinausging. 
Das Filtrierpapier wurde in Wasser getränkt. Da somit durch die Verdunstungs- 
kälte auch das Glas über der Bulbe abgekühlt wurde, kann die Bulbe von hierher 
nicht erwärmt werden. Ist nun die Temperatur im Innern überall gleich, so muß 
das Thermometer dieselbe Temperatur zeigen wie ein Thermoelement, das unter 
die äußerste Filtrierpapierschicht gelegt wird. Dieses erwartete Resultat tritt in 
der Tat ein. Wir maßen am feuchten Thermometer die Temperaturen 13,1, 13,3, 
13,2, 13,2, 13,2, 13,25, 13,2, 13,2° und das angelegte Thermoelement zeigte diese 
Temperaturen: 13,25, 13,4, 13,3, 13,3, 13,3, 13,3, 13,3, 13,3°. 

Die Abweichung von !/,,° läßt sich darauf zurückführen, daß das jetzt gebrauchte 
Thermometer um diesen Betrag von dem abwich, welches ich zur Eichung des 
Thermoelementes gebrauchte. Um eine bevorzugte Wasserdampfabgabe an der 
Stelle, wo das Thermoelement war, auszuschalten, habe ich das Thermometer 
mit dem Element nach jeder Messung 90° um seine Längsachse gedreht. 

Unsere Versuchsanordnung der Abb. 6 erfüllt also die Forderungen, 
die wir an sie gestellt haben. Das mittlere Thermoelement gibt die Tempe- 
ratur der Oberfläche, und die angelegten Thermoelemente geben die 
möglichen ,,Mischtemperaturen“ an. Wir haben die Ergebnisse für unsere 
Absorptionsapparatur in Tabelle 2 eingetragen. Die Ubereinstimmung bei 
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den Gelatineplatten ist gut, während bei den Papierstreifen Abweichungen 
von mehreren Zehntelgraden vorkommen können. Damit ist das Resultat 
der Rechnung von BACHMANN widerlegt worden. Fehler bei der Tempera- 
turmessung in der von BACHMANN berechneten Größenordnung kommen 
bei unserer Apparatur nicht vor, ebensowenig bei der Apparatur von 
SEYBOLD und FÜsser. 











Tabelle 2. 
Strömungs- pue — — der feuchten Temperatur der feuchten 
ce apierstreifen C° Gelatineplatten C° 
m/sec oben Mitte unten oben | Mitte unten 
0,016 16,50 16,30 16,60 14,40 14,30 14,50 


16,45 16,25 16,55 14,20 14,05 14,30 
16,40 16,20 16,60 | 14,00 13,95 14,10 
16,35 16,15 16,50 | 13,90 13,80 14,00 
16,35 16,15 16,45 13,80 13,75 13,95 
16,35 16,15 16,45 


0,032 14,90 14,80 15,30 13,25 13,30 13,45 
14,80 14,80 15,20 | 13,05 13,05 13,10 
14,95 14,90 15,25 13,05 13,05 13,10 
15,00 15,00 15,25 13,06 13,05 13,10 
15,05 15,05 15,25 13,00 13,05 13,10 
15,15 15,15 15,30 


0,064 12,50 12,20 13,05 12,20 12,15 12,20 
12,70 12,35 13,20 12,25 12,15 12,20 
12,65 12,30 13,15 12,25 12,15 12,15 
12,75 12,30 13,10 12,25 12,15 12,25 
12,80 12,25 13,10 12,25 12,15 12,25 
12,65 12,25 12,95 
12,65 12,20 12,90 
12,70 12,45 12,90 
12,70 12,85 12,90 
12,80 13,00 12,90 




















Wir wollen diese Ausführungen nicht schlieBen, ohne die Probleme 
gestreift zu haben, die sich daran anschlieBen. Wir stellen die Tatsache 
an den Anfang, daß jedes Thermoelement eine ‚„Mischtemperatur‘ anzeigt, 
und zwar die Durchschnittstemperatur zwischen den Temperaturen, die 
an der Lötstelle des Thermoelementes herrschen. Die Lôtstelle hat eine 
bestimmte Ausdehnung und es ist nicht immer der Fall, daB in ihrer 
ganzen Ausdehnung, die gleiche Temperatur herrscht. Es ist sehr wohl 
môglich, daB an der Vorderseite der Lôtstelle eine andere Temperatur 
ist als an der Hinterseite. Daneben spielt noch die Warmeleitung durch 
die Drahte eine Rolle. Legen wir also ein Thermoelement an die Blatt- 
flache oder an ein anderes verdunstendes System (s. Abb. 7), so messen 
wir die Durchschnittstemperatur zwischen der Blatt-Temperaturt und der 
Temperatur t’, die im Abstand der Dicke des Thermoelementes von der 
Blattfläche herrscht. Die Warmezuleitung durch die Drähte wollen wir 
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dadurch môglichst ausschalten, daB wir die Elemente wie in Abb. 5a 
biegen. Die Drahte liegen dann schon vor der Lôtstelle an der Blattfläche 
und miissen vorher die Mischtemperatur annehmen. Ob das Thermo- 
element die Blatt-Temperatur innerhalb der Fehlergrenze angibt, hängt 
jetzt allein davon ab, wie weit die Temperatur t von der Temperatur t’ 
abweicht. Dieses ist wiederum von der Dimension der Lôtstelle und 
der Temperaturverteilung über dem Blatt bzw. anderen Systemen ab- 
hangig. 
Theoretisch können wir zu jeder Temperaturverteilung (Kältehaube) 
ein hinreichend dünnes Thermoelement bauen, das die Blatt-Temperatur 
mit verlangter Genauigkeit angibt. 
In welchen Größenbereich wir aller- 
Z dings hineinkommen, kann ohne ex- 
perimentelle Untersuchungen nicht 
entschieden werden. Wir wissen 
aber (SEYBOLD 1929, S. 138), daß 
ein Thermoelement mit einer 50 u 
dicken Lötstelle im anemometrisch 
meßbaren Winde unzureichend ist, 
wenn keine besonderen Kunst- 
griffe angewandt werden [vgl. auch 
NUERNBERGK (1932)]. 
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Abb. 7. Schematische Darstellung der Tem- 
De RS ee 


bei 
zunahme (dicke Linien). ) T ist die Temperatur 
der Luft. t’—t ist die als Fehlergrenze ange 
nommene Tem: Die schrat- 
tierten Felder 1, 2 und 3 zeigen dann für ver- 
schiedene Temperaturkurven an, daß die 
dick sein dürfen, 


Thermoelemente ungleich 
um unter der Fehlergrenze t’—t zu bleiben. 





Die Abb.7 soll graphisch den 
Sachverhalt erläutern. In Abb. 7 
sind drei Kurven 1, 2 und 3 für ver- 
schiedene Temperaturverteilungen 
über einem verdunstenden System 
dargestellt worden. Wir wollen 
annehmen, die Temperatur t des 





unterkühlten Systems sei in allen 
drei Fällen die gleiche, ebenso die Temperatur T der Umgebung 
in hinreichend großem Abstand vom verdunstenden System (Abb. 7). 
Sollen nun Thermoelemente zur Temperaturmessung dienen, indem man 
sie an das System anlegt, so dürfen ihre Lötstellen bei gleicher Meß- 
genauigkeit verschieden dick sein, je nachdem man die „Kältehaube“ 
der Kurve 1, 2 oder 3 annimmt. Offenbar kann bei Kurve 1 die Löt- 
stelle dicker sein als bei Kurve2 und hier wiederum dicker als bei 
Kurve 3, wenn wir voraussetzen, daß ein Fehler dann noch nicht ins 
Gewicht fällt, wenn die Temperaturt’ sich um einen bestimmten Betrag At 
von der Temperatur t unterscheidet (s. Abb. 7). Nun gibt es aber für 
jede der Kurven 1, 2 und 3 einen Grenzfall für die Größe der Lötstelle, 
der dann erreicht ist, wenn die Lötstelle mit ihrer dem Blatt abgekehrten 
Seite an die Luftschicht mit der Temperatur t’ grenzt. Die Lötstelle 
des Thermoelementes selbst ist dann noch ganz in der Luftschicht, 
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deren Temperatur von t’ nach t fällt. Diese Grenzfälle für die Breite 
der Létstelle sind in Abb. 7 angedeutet. Wir haben jeweils den Grenz- 
wert der Lôtstellenbreite gezeichnet, der durch die Temperatur t’ auf 
jeder Kurve bestimmt wird. Lotet man diesen Punkt herunter, so ent- 
steht je nach der Kurve zwischen dieser Senkrechten und dem Lot vom 
Punkt t des Systems ein verschieden breites Feld, das bei gleicher MeB- 
genauigkeit die maximale Breite der Lôtstelle des Thermoelementes in 
den drei betrachteten Fallen angibt. Es muB hervorgehoben werden, 
daß bei diesen Erörterungen der einfachste Fall erörtert wurde, weil 
nur das Grundsätzliche der Fragen gezeigt werden sollte. 

Wir wollen diese Fragen mit der Bemerkung abschließen, daß in 
unserer Apparatur der Fall vorlag, daß die Temperaturen t und t’ nur 
um wenige Zehntelgrade maximal verschieden waren. Das geht aus den 
Zahlen der oben genannten Tabelle 2 hervor. Die Lötstellen meiner 
Thermoelemente lagen also innerhalb der in Abb.7 dargestellten 
Grenzen für das Ausmaß der Lötstellen. Bedenken wir, daß kleine 
Temperaturdifferenzen nur eine geringe Verschiebung des Dampfdruckes 
bedingen, so können wir folgern, daß die durch Temperaturmessung ent- 
standenen Fehler innerhalb der allgemeinen Fehlergrenze liegen. 


C. Die Widerstände der Blattober- und -unterseite 
verschiedener Blatt-Typen. 
I. Einleitung. 

Nach der beschriebenen Methode werden nunmehr die Widerstände 
pflanzlicher Blatt-Typen gegen die Verdunstung bestimmt. Vom physi- 
kalischen Standpunkt aus kann man sagen, daß wir die Verkleinerung 
der maximalen Dampfdruckdifferenz durch die verschiedenen Abschluß- 
gewebe und deren Teile bestimmen. Den Mesophyll- und Epidermiszellen 
ordnen wir den maximalen Dampfdruck zu, der eine Funktion der ge- 
messenen Temperatur ist. Da der Dampfdruck der zuströmenden Luft 
in unserer Apparatur bekannt ist, kennen wir auch die maximale Dampf- 
druckdifferenz. Die oben erwähnte erniedrigte Differenz ist das Potential 
der Dampfdrucke zwischen der Blattoberfläche und der Außenluft. Der 
Dampfdruck an der Oberfläche der Blätter wird bestimmt durch die 
Absorption des Wasserdampfes. Wir verfahren dabei so, daß wir in 
Abb. 4 auf der Ordinatenachse die Absorption und auf der Abszissenachse 
den dazugehörigen Dampfdruck der Oberfläche ablesen. Dabei ist die 
Strömungsgeschwindigkeit zu beachten. Die Einzelheiten wurden im 
vorigen Abschnitt beschrieben. 

Wir erfassen also im Widerstand die physiologische Komponente der 
pflanzlichen Transpiration. Es sei gerade auf diese Tatsache deutlich 
hingewiesen, weil sie das Wesen und Ziel der Widerstandsberechnung im 
Sinne SEYBOLDs ist. Ob mit der mathematischen Formulierung das 
Ziel erreicht worden ist, werden wir später entscheiden. Die Apparatur 














748 Aug. Brewig: 


gestattet es, die Außenbedingungen zu verändern und die Regulation 
der pflanzlichen Transpirationssysteme zu verfolgen. Die äußeren Ver- 
dunstungsfaktoren bedingen die Zustände der Systeme und die absolute 
Höhe der Transpiration. Die Widerstandsbestimmung will die Zustände 
der Transpirationssysteme erfassen. Die absolute Höhe der Transpiration 
sagt direkt nichts darüber aus. 

Im folgenden wurde die Widerstandsregulierung in Abhängigkeit von 
der Belichtung studiert. Die Versuchspflanzen wurden aus den Gruppen 
der Xero-, Meso- und Hygromorphen gewählt. Auf diese Begriffe gehen 
wir bei der Besprechung näher ein, ebenso auf die Kritik von Maxımov 
(1931). Wenn wir T.W. vergleichen wollen, werden wir sowohl vergleich- 
bare Zustände der Versuchspflanzen (hinreichende Wasserversorgung, 
gleiches Wasserdefizit usw.) als auch gleiche Außenbedingungen zugrunde 
legen müssen. Nur unter dieser Voraussetzung wird man etwas über die 
Leistung verschiedener Pflanzen vergleichend aussagen können. 


Die äußeren Verdunstungsbedingungen sind bei allen Versuchen die 
gleichen gewesen. Außer den im vorigen Abschnitt (s. S. 741) genannten 
Faktoren sei hier noch die Strömungsgeschwindigkeit hinzugefügt. Sie 
betrug für alle in diesem Abschnitt C beschriebenen Versuche 0,032 m/sec. 

Die Pflanzen waren eingetopft und wurden bis zur Sättigung des 
Bodens begossen. Die Wasserversorgung der Blätter war also nicht durch 
künstliche Eingriffe aufgehoben oder gestört worden. 


Der Gang der Versuche war folgender: Die eingetopfte Pflanze wurde am Vor- 
abend des Versuchstages in den durch schwarzes Papier verdunkelten Thermostaten 
gestellt und ein gesundes Blatt zwischen die Absorptionszylinder luftdicht ein- 
gesetzt. Die Absorptionszylinder sind gleichzeitig Porometerkammern. Als Poro- 
meterkitt nahm ich ein Gemisch aus Kolophonium und Wollfett, das außer- 
ordentlich zäh und klebrig ist. Durch geeigneten Kolophoniumzusatz zum Woll- 
fett erhält man für jede Temperatur ein hinreichend plastisches Gemisch. Nachdem 
das Blatt eingesetzt worden war, wurde die Pflanze bis zur maximalen Sättigung 
des Bodens begossen. 

In der ersten Stunde am Versuchstage wurde der Wasserdampf aus den Zylindern 
weggeführt, der sich während der Nacht darin gesammelt hatte. Daher sind die 
ersten Versuchsresultate stets ers: in der zweiten Versuchsstunde ermittelt worden. 
Am Anfang jeder Stunde wurde porometriert. 

Ein Ausgleich des Unterdruckes im ganzen 11 Liter fassenden Absorptions- 
system der Apparatur war in kurzer Zeit nicht möglich. Die Porometerzeiten wären 
in diesem Fall so hoch gewesen, daß ich sie in einer Stunde nicht hätte registrieren 
können. Ich erzeugte deshalb zuerst einen Unterdruck im ganzen System, klemmte 
dann die Zuleitungen zum Absorptionszylinder Z durch die Klemmschrauben K, 
und K, (s. Abb. 1) ab und benutzte den Zylinder Z als Porometerkammer. Während 
dieser Porometrierung wurde die Absorption unterbrochen. Damit die Unter- 
brechung jedoch nicht zu lange dauerte, nahm ich im allgemeinen eine Höchstzeit 
von 3 Minuten für die Porometerablesung und das Intervall von — 10 bis — 8 cm 
Wasserdruck am Manometer. Abweichungen hiervon sind in den Protokollen 
(Tabelle 3—7) vermerkt. 

Um zu zeigen, daß die ganze 11 Liter fassende Apparatur nicht als ,,Porometer- 
kammer“ benutzt werden konnte, sei folgende Überlegung angestellt. Die von mir 
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als Porometerk: n benutzten Absorptionszylinder haben mit den Zuleitungen 
ein Volumen von 40 ccm; das ganze Absorptionssystem einschlieBlich der Porometer- 
kammern dagegen 11 Liter, das sind 11000 com. Denken wir uns nun den gleichen 
Unterdruck in der Porometerkammer und dem ganzen iibrigen Absorptionssystem, 
so miissen wir eine verschiedene Menge Luft durch das Blatt einstrémen lassen, 
um die gleiche Druckdifferenz in der Por terk und dem ganzen übrigen 
Absorptionssystem auszugleichen. Wir fragen nach dem Volumen Luft v’ bzw. V’, 
das in beide einströmen müßte, um den hervorgerufenen Unterdruck auszugleichen. 
Wir erzeugen sowohl in der Porometerk: als auch in der übrigen Apparatur 
zuerst den gleichen Unterdruck und denken uns dann die Luft komprimiert, so daß 
sie den Barometerdruck hat, der außerhalb der Systeme herrscht; wir berechnen 
das Volumen, das diese Menge einnehmen würde. Dann gibt jeweils die Differenz 
zwischen der berechneten Größe und dem tatsächlichen Volumen der Systeme die 
Menge Luft an, die einströmen muß. Was für den Ausgleich des ganzen Unter- 
druckes gilt, bleibt auch für einen bestimmten Teil desselben gültig. Wir legen bei 
Messung der Porometerzeit nur Wert auf Verhältniszahlen. 
Der Unterdruck sei p’, dann ist nach dem BoyLe-MarıoTreschen Gesetz bei 
gleicher Temperatur p’ - v = k; also gilt für die 40 com fassende Porometerkammer: 
p-40=k (1) 
Bezeichnet man mit p den Barometerdruck und mit x das Volumen der kom- 
primierten Luft, so ist auch 











p'x=k (2) 
Aus (1) und (2) erhält man 
k 


Das gesuchte Volumen v’ ist die Differenz zwischen dem Volumen der Porometer- 
kammer und dem berechneten Volumen x, also ist 
, 40 —p’ 
RUES ies 
Für die ganze Apparatur als „Porometerkammer“ gelten dieselben Berechnungen. 
Wir schreiben an Stelle der kleinen Buchstaben große Buchstaben und erhalten, 
wenn wir berücksichtigen, daß p = P [s. Gleichung (2)] ist: 


Vv 


P’- 11000 = K (5) 
p-x=K; p=P (6) 
x TT (7) 
v= wan’ (8) 
Die gesuchten Volumina verhalten sich also wie 

11000 (p — p’) 

en oe STB (9) 
40 (p— FP’) 


Legen wir nun die Porometerzeit von 10 Sek. zugrunde, die in meinen Versuchen 
nur selten kleiner war, so läßt sich auch theoretisch zeigen, was experimentell 
festgestellt wurde; nämlich, daß die Manometer einen Ausgleich des Unterdruckes 
im ganzen System von 11000 cem in kurzer Zeit nicht anzeigten. Wir würden für den 
angenommenen Fall 2750 Sek. oder 40,6 Min. als Minimalwert finden. 

Durch die Porometer ungen trat zwischen je zwei Versuchsstunden eine 
Unterbrechung des Versuches ein, die jedoch 3 Min. selten überschritt. Nach jeder 
Porometermessung löste ich die Klemmschrauben an den Zuleitungen zu den Poro- 
meterkammern und zwischen den Aspiratoren F, und F, wieder und ließ die Luft über 
das Blatt strömen. Während der Versuchsstunde habe ich meistens dreimal die 
49 





Planta Bd. 20. 











Temperatur gemessen, hierzu die entsprechenden maximalen Dampfdrucke abgelesen 
und aus diesen den Mittelwert fiir die Versuchsstunde als arithmetisches Mittel 
Ber © Zu diesem Mittelwert habe ich die zugehörige Ordinate aus Abb. 4 

i der Strömungsgeschwindigkeit abgelesen. Da die Unbe- 
men der en (7): auf Seite 741 ermittelt waren, konnte der T.W. berechnet 
werden. Im folgenden seien die gemachten Versuche geschildert. 


II. Die Versuchsprotokolle. 

Es soll zunächst mit den Xeromorphen begonnen werden. 

Der Versuch mit Hedera helix (Tabelle 3) dauerte 9 Stunden. Die 
T.W. fiir die stomatafreie Blattoberseite und stomatafiihrende Blatt- 
unterseite sind einzeln berechnet worden. Am Anfang der zweiten Stunde 
zeigte das Porometer Spaltenschluß an. Der Thermostat blieb in der ersten 
Stunde noch verdunkelt. Wir sehen aber trotzdem, daß sich die Spalten 
während dieser Stunde öffneten. Das könnte darauf beruhen, daß der 
Druck der Epidermiszellen durch Wasserverlust nachläßt, also passives 
Öffnen der Stomata vorliegt (STALFELT 1929; SeysoLo 1930). Die Poro- 
meterzeit zwischen der zweiten und dritten Stunde, also noch vor der Be- 























Tabelle 3. 
3. 10. 32. 
I IL Blattoberseite 
1 2 3 4 5 6 7 
Mittel- 
£ _[Porometer-| Tempe- ni wert |F (Paar Absorp- | Wider 
Btun- [Belich-| zeit ratur pe [7 (Paes) tion stand 
Sek. c° mm mm mg mg 5:6 
24,15 22,58 
2 — | 24,65 23,27 22,90 153,5 5,8 26,5 
32,10 35,86 
3 + — [300 37,73 37,95 | 255,0 5,2 49,0 
34,15 40,23 
| 34,15 40,23 
4 + — 34,45 40,91 40,25 | 270,5 4,6 58,8 
[33,85 | 39,57 
33,50 38,80 
5 + a [3% 39,35 38,95 | 261,5 3,6 72,9 
33,45 38,69 
33,20 38,15 
6 + — [4% 41,02 39,90 | 268,0 3,4 78,8 
34,30 40,57 
24,10 22,51 
7 — — 24,30 22,78 22,65 151,5 2,8 54,1 
24,20 22,65 
24,10 22,51 
8 — — 22,85 22,70 152,0 2,2 69,1 
‚30 22,78 
23,60 21,84 
24,25 22,72 22,45 150,0 3,0 50,0 
24,35 22,85 
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lichtung, war 130 Sek. für 2 cm Fallstrecke am Manometer, und zwar für 
den Ausgleich des Unterdruckes von — 10 auf — 8 cm (s.S. 748). Mit Be- 
ginn der Absorption in der dritten Stunde wurde die 250 Watt-Lampe ein- 
geschaltet. Die Temperaturmessungen wurden erst begonnen, nachdem 
sich das Temperaturgleichgewicht eingestellt hatte (vgl. SEYBOLD und 
BRAMBRING 1933). Wirerkennen durch einen Temperaturvergleich mit der 
ersten Stunde, daB die Temperatur nunmehr annähernd um 6° gestiegen 
ist, was auf Absorption des Lichts und Umwandlung in Warme zuriick- 
zuführen ist. Ferner war die Erwärmung der beiden Blattseiten ver- 
schieden groB. Das Licht strahlte von oben her in das Blatt ein. Die 
Temperatur war auf der Blattoberseite um 2—3° höher als auf der Blatt- 
unterseite. Am Anfang der folgenden Stunde war die Porometerzeit nur 
noch !/, von der letzten Messung, was auf Spaltenerweiterung zurückge- 
führt werden muß. Mit der Spaltenöffnung ging eine Temperaturerhöhung 
durch die Belichtung parallel, so daß beide auf die Transpiration gleich- 
sinnig einwirkten. Wir errechnen aber nur den durch die Spaltöffnungs- 
reaktion verkleinerten T.W., der selbstverständlich deshalb nicht 














Hedera helix. 
835 Uhr. 
Blattunterseite 
1 2 3 4 5 6 7 
+ a Temperatur Pras tenets F (Pax) |Absorption u 
Spalte 5:6 
Bek. Cc mm mm mg mg 
24,55. 23,13 
oc 24,55 33,13 23,15 155,0 7,0 22,1 
29,40 30,74 
130 30,00 31,82 32,20 216,0 65,4 3,3 
31,15 33,99 
31,40 34,47 
26 31,80 35,36 34,55 232,0 49,6 4,7 
31,20 34,08 
31,40 34,47 
32 31,40 34,47 34,25 230,0 56,4 4,1 
31,05 33,79 
31,35 34,38 
42 32,00 35,66 35,00 235,0 46,2 5,1 
31,60 34,86 
23,75 22,05 
47 24,00 22,38 22,20 148,5 13,2 11,3 
23,80 22,11 
23,90 22,24 
co 24,05 22,45 22,60 151,0 3,4 44,4 
24,50 23,06 
23,30 22,78 
co 23,85 22,18 22,45 150,0 3,0 50,0 
24,05 2,45 
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umgekehrt proportional zur Transpiration sein kann (SCHRATz 1931). Der 
T.W.sinkt in diesem Fall durch Spaltöffnungserweiterung von 22,1 auf 3,3. 
Die Stomata beginnen schon während der vierstiindigen Belichtung sich 
zu schlieBen, wie aus den Porometerzeiten hervorgehen diirfte, wenn diese 
Zahlen auch nur relativen Wert haben. Mit Ausnahme des T.W. in der 
vierten Stunde steigen diese gleichsinnig mit den Porometerzeiten an. Die 
Porometerzeit mit 47 Sek. ist am Anfang der siebenten Stunde, noch vor 
dem Verdunkein, gemessen worden. Nach einer weiteren Stunde haben 
sich die Stomata vollständig geschlossen. Der Thermostat war während 
dieser Zeit verdunkelt. Der Stomataschluß wurde daraus gefolgert, daß 
das Manometer 3 Min. lang auf gleicher Höhe stehen blieb. Im Protokoll 
ist diese Zeit mit co angegeben worden. Wir können auf Grund der kon- 
stanten Höhe des Wassermeniskus im Steigrohr des Manometers um so 
eher Stomataschluß angeben, als der T.W. der Blattunterseite nach 
„Spaltenschluß‘“ ebenso groß wurde wie der der Blattoberseite. Das gilt 
für die achte und neunte Stunde. Nach dem Verdunkeln beobachteten 
wir, daß die Blati Temperatur wieder sank. 

Für den T.W. der Blattoberseite wurde folgendes festgestellt: Der 
T.W. der Kutikula war relativ hoch. Das Verhältnis zum T.W. der Blatt- 
unterseite schwankte zwischen 1 und 17,7. Der T.W. der Blattoberseite 
war in der ersten Stunde nur halb so groß wie in der folgenden Stunde. 
Der kleinere T.W. könnte darauf zurückgeführt werden, daß die Kutikula 
über Nacht Wasser eingelagert hätte und dadurch für Wasser permeabler 
geworden wäre (s. RupoLpH 1925). In der Nacht konnte die Blattstelle 


Tabelle 3a. 
4. 10. 32. 
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zwischen den Absorptionszylindern nämlich kein Wasser verdunsten 
(8. S. 748). Wir müßten dann annehmen, daß die Kutikula während des 
Versuches bis zu einem gewissen Grade entquollen und dadurch ihr 
Dampfdruck verkleinert worden wäre. Eine Änderung des Dampfdruckes 
müßte auch dann vorausgesetzt werden, wenn wir annähmen, daß sich 
ihr Wassergehalt in der Nacht nicht verändert hätte, was wir beiKolloiden 
annehmen dürfen. Das weitere Steigen des T.W. während der Belichtung 
ist zu gering und liegt zu nahe der Fehlergrenze, als daß wir ihm Be- 
deutung beimessen könnten. Die Fehlergrenze müssen wir in diesem 
Größenbereich der Absorption (s. Tabelle 3) mit 1 mg angeben, die bei 
kleineren T.W. nicht ins Gewicht fällt; sie kann aber bei hohen T.W., 
wie sie hier vorliegen, größere Abweichungen verursachen. 

Um dem Einwand zu begegnen, daß das Blatt in der Apparatur 
gelitten habe, wurde es in der Nacht zwischen den Absorptionszylindern 
gelassen und der Versuch am folgenden Tage fortgesetzt. Es wäre denkbar, 
daß die Absorptionszylinder zu fest gegeneinander geführt wurden und 
die Gefäße zusammengedrückt hätten. Diese Bedenken sind jedoch 
hinfällig. Das Protokoll vom folgenden Tage (Tabelle 3a) zeigt, daß der 
geringe T.W. der Blattunterseite erneut auftritt. Ebenso öffneten sich 
die Stomata wieder. 

Leider müssen wir darauf verzichten, all die vielen Einzelprotokolle 
zu veröffentlichen. Wir können aus jeder Gruppe nur ein Beispiel wählen 
und müssen zum Schluß die Protokolle, die uns vorliegen, zusammen be- 
sprechen und wenigstens das Wichtigste in Tabellenform zusammenfassen. 














Hedera helix. 
7 Uhr. 
Blattunterseite 
1 2 3 4 5 6 7 
a ‘ml Temperatur Dies Pe F (Pmax) |Absorption — 
Spalte 5:6 
Sek. c mm mm mg mg 
23,60 21,84 
00 23,60 21,84 22,00 147,0 4,6 32,0 
23,95 22,31 
28,75 29,61 
oo 28,65 29,44 29,50 198,0 47,8 4,1 
28,70 29,52 
30,00 31,82 
25 30,25 32,29 31,85 213,5 48,0 4.4 
29,75 31,37 
29,90 31,64 
39 30,02 32,19 31,90 214,0 54,8 3,9 
29,70 31,28 
35 30,30 ‚38 31,85 213,5 58,0 3,7 












































Tabelle 4. 














15. 10. 32. 
I u Nach oben gekehrte SproBseite 
1 2 3 4 5 6 7 
? Ir ‘ Mittel- „| Wider- 
— eh. zeit = Pmax Sun F (Pax) up stand 
t max Spalte 
Sek. mm mm mg mg we 
24,05 22,45 
2 — — 24,00 22,38 22,40 150,0 8,4 17,8 
23,55 21,78 
3 -- co 23,55 21,78 21,80 146,0 3,8 38,4 
28,35 28,93 
4 + oo 31,30 34,28 31,60 212,0 6,4 33,1 
32,20 36,07 
5 os 245 32,40 36,48 36,50 | 245,0 6,8 36,0 
32,65 37,00 
32,85 37,42 
6 a 225 82,80 37,31 37,35 | 251,0 6,4 39,2 
33,10 37,94 
7 + 246 33,10 37,94 37,95 255,0 6,4 39,8 
33,00 37,73 
8 + 272 32,95 37,63 37,70 253,0 6,0 42,2 
33,00 37,73 
27,30 27,21 
9 — 295 26,10 25,36 36,30 176,0 4,4 40,0 
25,45 24,40 
10 — co 25,55 24,55 24,50 164,0 3,6 45,5 
25,85 24,99 
11 — oo 25,90 25,00 25,00 167,5 4,4 38,0 
25,90 25,00 









































Es muB hier die Bemerkung geniigen, daB wir dasselbe Verhalten wie 
bei Hedera helix noch bei Ficus elastica und Rhododendron fanden. 

An die Xeromorphen wollen wir die Succulenten anschließen und als 
Beispiel Opuntia Ficus indica wählen. 

Die getrennte Bestimmung der T.W. fiir die Blattober- und -unterseite, 
die wir bisher vorgenommen haben, wurde hier sinngemäB für die beiden 
SproBseiten durchgeführt. Wir kénnen uns bei der Beschreibung auf eine 
SproBseite beschränken. Der T.W. der anderen SproBseite verhält sich 
im wesentlichen ebensc. Im Gegensatz zu den zuletzt beschriebenen drei 
Versuchspflanzen waren die Minimalwiderstände von Opuntia wesentlich 
höher. Sie lagen bereits in der ersten Versuchsstunde, noch vor der Licht- 
periode. Die T.W. im Licht waren größer. Sie stiegen von der ersten Ver- 
suchsstunde an. Eine so starke Abhängigkeit des T.W. von der Belichtung 
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Opuntia Ficus indica. 














7% Uhr. 
Nach unten gekehrte SproBseite 
1 2 3 4 5 6 7 
P sw Temperatur se PE se F(Pmax) |Absorption ee 
Spalte 5:6 
Sek. c mm mm mg mg 
23,75 22,05 
_ 23,75 22,05 22,05 147,5 7,0 21,0 
22,70 21,98 
_ 23,35 21,52 21,75 145,5 5,2 28,0 
24,95 23,69 
250 27,55 27,62 25,65 171,5 6,4 26,9 
29,80 31,46 
175 30,05 31,92 31,90 214,0 6,0 35,7 
30,25 32,29 
30,45 32,66 
272 30,40 32,56 32,60 218,5 6,2 35,2 
30,60 32,93 
270 30,50 32,75 32,85 220,5 6,0 36,7 
30,20 32,19 
330 30,25 32,29 32,45 217,5 6,0 36,2 
30,30 32,38 
26,75 26,35 
co* 25,75 24,84 25,60 171,5 3,6 47,6 
25,20 24,04 
co 25,30 24,18 24,35 163,0 3,8 42,9 
25,50 24,47 
25,65 24,69 
00 25,60 24,62 24,65 165,0 4,0 41,2 
25,60 24,62 



































und der Verdunkelung, wie wir sie bei Xeromorphen fanden, ist hier nicht 
zu erkennen. Die Stomata schlossen sich nach dem Verdunkeln, wie bei 
den Xeromorphen. Die Erhöhung des stomatären T.W. durch Schließ- 
bewegung der Stomata vergrößerte aber den Gesamtwiderstand nicht 
in dem Maße, wie das Schließen der Stomata bei Xeromorphen den Ge- 
samtwiderstand erhöhte. 

Nachdem wir die Protokolle der Xeromorphen und Succulenten 
besprochen haben, wollen wir schließlich die der Meso- und Hygro- 
morphen anreihen und als erstes Beispiel Asplenium Nidus wählen 
(Tabelle 5). 

Das Protokoll dieser Pflanze soll vor dem der Phanerogamen be- 
sprochen werden. Die Blätter des Farns sind hypostomatisch. Der T.W. 
der Blattoberseite stieg in den ersten beiden Stunden auf 35,6 und 








Tabelle 5. 














13. 10. 32. 
I II mme on x 
1 2 3 4 5 5 7 
Mittel- 
_| Be- [Porometer-| Tempe- Pins wert |F(p,,,,)| Absorp- Wider- 
= lich- zeit ratur Pres ( )|” tion sa 
Sek. Cc mm mm mg mg 5:6 
22,45 ,38 
2 = 22,10 21,20 20,80 | 139,0 12,8 10,9 
31,55 34,77 
3 + — 32,50 36,68 35,70 | 239,5 8,8 27,2 
33,15 37,05 
4 + 33,15 37,05 37,05 | 249,0 7,0 35,6 
32,40 36,48 
5 + — 32,05 35,76 35,75 | 240,0 7,2 33,3 
31,70 35,06 
31,80 35,26 
6 + — 31,85 35,36 35,30 | 237,0 6,6 35,9 
32,85 37,42 
7 + — 32,55 36,79 37,10 | 249,0 7,6 32,8 
31,70 | 35,06 
8 + — 32,20 36,07 36,00 | 241,5 6,0 40,2 
32,60 36,89 
25,65 24,69 
9 — — 25,20 24,04 23,90 | 160,0 4,6 34,8 
25,15 23,97 
24,80 23,48 
10 — — 25,15 23,97 23,70 158,5 4,0 39,6 
24,95 23,69 
24,70 23,34 
11 — — 24,65 23,27 23,30 | 156,0 4.4 35,4 
24,80 23,48 
12 = 25,00 23,76 23,60 | 158,0 3,6 43,9 
25,00 23,76 
13 — — ,05 4 23,80 159,0 4,4 36,1 









































schwankte in den folgenden Versuchsstunden innerhalb der Fehler- 
grenze um diesen Wert. Nach dem Beginn der Lichtperiode stieg der 
T.W. der Blattunterseite fast auf den doppelten Wert der ersten Stunde. 
Die Porometerzeiten deuten auf eine Verkleinerung der Stomataapertur 
hin. Darauf öffneten sich die Stomata wieder und der T.W. erreichte 
sein Minimum. Die Lichtperiode dauerte 6 Stunden. Nach dem Ver- 
dunkeln schlossen sich die Stomata bis zu einem gewissen Grade und der 
T.W. erreichte sein Maximum. Dieser Wert war nur ein Bruchteil des 
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Asplenium Nidus. 




















8% Uhr. 
Blattunterseite 
1 2 3 4 5 6 7 
Pre Temperatur Pınax wu < à F (Pmax) Absorption] bh 
Spalte 5:6 

Sek. o mm mm mg mg 
22,15 20,01 

14 22,85 20,88 20,45 136,5 20,0 6,8 
29,85 31,55 

15 30,50 32,75 32,15 216,0 21,0 10,3 
31,35 34,38 

17 31,35 34,38 34,40 231,0 18,2 12,7 
31,05 33,79 

19 30,75 33,22 33,50 225,0 25,6 8,8 
30,40 32,56 
30,45 32,66 

14 30,50 32,75 32,70 219,5 42,0 5,2 
31,05 33,79 

12 30,80 33,31 33,55 225,0 45,4 4,9 
30,35 32,47 

10 30,75 33,22 33,20 223,0 39,0 5,7 
31,10 33,89 
23,55 21,78 

10 24,80 23,48 22,90 | 153,0 | 21,4 7,1 
24,70 23,34 
24,45 22,99 

18 24,70 23,34 23,20 155,0 14,6 10,6 
24,60 23,20 
24,40 22,92 

18 24,25 22,72 22,80 152,5 11,4 13,4 
24,55 23,13 | 

22 24,65 an 23,20 | 155,0 | 11,2 13,8 
24,70 23,34 

23 24,75 23,41 23,35 156,0 12,4 12,6 





























T.W. der Blattoberseite. Durch dieses Verhalten unterscheidet sich 
Asplenium von den vorher besprochenen Pflanzen. Wir werden diese 
Tatsache noch häufiger finden! 

Wir schließen Poinsettia pulcherrima (Tabelle 6) an. Von dieser und 
den folgenden Arten der Meso- und Hygromorphen wurden zwei oder 
drei Pflanzen untersucht, damit die von dem Verhalten der Xeromorphen 
abweichenden Ergebnisse nicht als Zufallswerte gedeutet werden können. 
Die verschiedenen Pflanzen sind mit I, II usw. bezeichnet worden. Das 





























5 
Mittel- 
_| Be- Tempe- Pnax weet iF Absorp-| Wider- 
SI Pane a “tion?” | sta 
Sek. c mm mm mg mg 5:6 
31,40 34,47 
2 + — | 32:00 36,89 36,10 | 242,5 8,2 29,6 
32,65 37,09 
33,75 39,35 
3 + — 33,80 39,46 39,00 | 262,0 8,2 31,9 
32,25 38,26 
33,15 38,05 
4 — 33,30 38,37 38,50 | 258,5 7,8 31,8 
33,65 39,13 
33,40 38,58 
5 + — 33,85 39,57 38,90 | 261,5 6,6 39,6 
33,85 39,57 
33,60 39,02 
6 + — 34,15 40,23 39,65 | 266,5 6,4 41,6 
33,90 39,68 
25,75 24,84 
7 _ — 25,90 25,06 24,95 167,0 4,4 37,9 
25,75 24,84 
8 — — 25,70 24,76 24,85 | 166,5 4,2 39,6 
25,85 24,99 
25,80 24,91 
9 — — 25,80 24,91 24,90 | 167,0 4,8 34,8 
25,60 24,62 
10 — — 25,65 24,69 24,65 | 165,0 4,6 35,9 
25,65 24,69 
































Ergebnis, daB die Stomata sich innerhalb der gewählten Dunkelperiode 
nicht schlieBen und der T.W. der Blattunterseite nur ein Bruchteil des 
kutikulären T.W. der Blattoberseite bleibt, finde ich auch bei dieser 
Pflanze. Die T.W. der Oberseite sind im Licht und im Dunkeln wieder 
annähernd konstant. 

Die Porometerzeiten sind auch hier im Licht kleiner als im Dunkeln, 
was auf größere Stomataweite hindeutet. Die T.W. der stomataführenden 
Blattunterseite sind im Licht ebenfalls kleiner; sie erreichen nach ein- 
stündigem Verdunkeln einen konstanten Wert. 

Als letztes Beispiel sei Eichhornia spec. gewählt. Hier finden wir 
fast keinen Unterschied zwischen den T.W. der Blattober- und -unter- 
seite. Im Dunkeln werden sie nur etwas größer als im Licht. Die Poro- 
meterzeiten wurden bei Eichhornia so gewonnen, daß beide Absorptions- 
zylinder (Porometerkammern) gleichzeitig abgesperrt wurden und die 
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Poinsettia pulcherrima II. 























7% Uhr. 
Blattunterseite 
1 2 3 4 5 6 7 
— Temperatur Pmax ee F (Pmax) Absorption} wer 
Spalte 5:6 
Sek. oc mm mm mg mg 
29,70 31,28 
31 30,85 33,41 32,75 220,0 40,4 5,4 
30,90 33,50 
32,05 35,76 
30 31,85 35,36 34,60 252,5 49,6 4,7 
30,45 32,66 
30,85 33,41 
(104) 31,25 34,18 34,25 230,0 59,8 3,8 
31,75 35,60 
31,45 34,57 
37 31,90 35,46 35,10 235,5 52,8 4,5 
31,80 35,26 
31,45 34,57 
37 32,10 35,86 35,25 236,5 52,4 4,5 
31,90 35,46 
25,10 23,90 
— 25,40 24,33 24,10 161,0 25,6 6,3 
25,65 24,60 
116 25,40 24,33 24,50 164,0 18,2 9,0 
25,50 24,47 
25,35 24,26 
127 25,45 24,40 24,35 163,0 18,0 9,0 
25,10 23,90 
134 25,15 23,97 23,90 160,0 17,4 9,1 
25,05 23,83 




















Luft nur durch die Stomata auBerhalb der Zylinder in die Kammern 
eindringen und den Unterdruck ausgleichen konnte. LieB man die Luft 
aus einem Zylinder in den anderen, also senkrecht durch das Blatt 
strémen, dann war die Porometerzeit kleiner als eine Sekunde. Es beruht 
darauf, daß der Widerstand der Interzellularen im letzten Fall wegen 
des kleineren Weges geringer ist. Das Minimum der Porometerzeit und 
die Minimalwiderstände traten bei Belichtung auf. 


III. Besprechung der Versuchsergebnisse. 


a) Der Quotient maximaler : minimaler T.W. Schon mehrfach wurden 
die Begriffe Xero- und Hygrophyt im vorangegangenen Teil der Arbeit ge- 
braucht. Die Begriffe sind jedoch keineswegs so klar, daß man ohne weiteres 
angeben könnte, welche Pflanzen zur einen oder anderen Gruppe gehören. 
Es soll auch hier nicht versucht werden, die Frage zu klären, welche 











Tabelle 7. 




















30. 9. 32. 
I u Blattoberseite 
1 2 3 4 5 6 7 
Mittel Wider- 
Be- | Tempe- Absorp- 
Stun - Pınax wert F Pmax 
2 = seit ratur nu am ( )|” tion sere, 
Sek. c° mm mm mg mg te 
20,10 17,64 
2 — 12,5 20,10 17,64 17,65 | 117,5 70,4 1,67 
26,05 25,29 
3 + 12,0 26,20 25,51 25,45 | 170,5 91,6 1,86 
25,51 
26,00 25,21 
4 + 10,0 26,55 26,04 25,90 | 173,5 111,4 1,55 
26,85 26,51 
26,75 , 
5 + 10,5 26,90 26,58 26,35 | 176,5 | 118,4 1,49 
26,60 26,12 
25,90 25,06 
6 + 13,0 27,15 26,98 26,20 | 175,5 | 109,4 1,60 
26,85 26,51 
21,30 19,00 
7 — 19,0 21,00 LL 18,80 | 126,5 70,4 1,79 
20,70 18,30 
8 — 19,0 21,15 18,82 18,70 | 125,0 66,4 1,89 
21,30 19,00 
20,60 18,20 
9 = 20,0 21,15 18,82 18,50 | 123,5 67,2 1,83 
20,85 18,48 
20,50 18,08 
10 — 21,0 20,75 18,36 18,25 | 122,0 66,8 1,82 
20,70 18,31 



































Pflanzen wir Xero- oder Hygrophyten nennen sollen. Das zu entscheiden, 
liegt auBerhalb unserer Aufgabe. Das in dieser Arbeit gesetzte Ziel 
geht dahin, zu entscheiden, welche T.W. die Xero- und Hygromorphen 
einschalten können. Wie die Wahl der Ausdrücke, Xero- und Hygrophyten 
einerseits und Xero- und Hygromorphen anderseits, zeigt, haben wir 
bei unseren Betrachtungen die anatomisch-histologische Beschaffenheit 
der Transpirationsorgane im Auge. Von diesem Gesichtspunkt aus wollen 
wir einen Beitrag zum Transpirationsproblem geben. 

Früher hat man versucht, von dem anatomischen Bild der Transpira- 
tionsorgane auf die GréBe der Transpiration zu schlieBen. Da z. B. 
eingesenkte Spaltéffnungen und Wachsiiberziige vom physikalischen 
Standpunkt aus verdunstungshemmend wirken kénnen, so schien es 
ausgemacht, daB die Xeromorphen weniger transpirieren als die Hygro- 
morphen. Wenn experimentelle Untersuchungen das Gegenteil fest- 
stellten, so hatte das nicht zu dem SchluB führen diirfen, daB die oben 
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Eichhornia speciosa II. 























8% Uhr. 
Blattunterseite 
1 2 3 4 5 6 7 
du” ai Temperatur Prone — F(Pmax) |Absorption| iter r 
Sek. c mm mm mg mg —* 
19,80 17,32 
12 19,80 17,32 17,30 115,0 69,2 1,66 
24,65 23,27 
12 24,85 23,55 23,45 157,0 88,4 1,77 
24,85 23,55 
24,70 23,34 
11 25,05 23,83 23,80 159,0 98,0 1,62 
25,30 24,18 
25,30 24,18 
10 25,25 24,11 24,00 160,5 99,0 1,62 
24,90 23,62 
24,55 23,13 
12 25,75 24,84 24,10 161,0 102,6 1,56 
25,35 24,26 
21,00 18,65 
19 20,55 18,14 18,40 123,0 73,4 1,67 
20,50 18,08 
18 20,90 18,54 18,40 123,0 71,2 1,72 
21,00 18,65 
20,35 17,92 
20 20,70 18,31 18,10 121,0 65,6 1,84 
20,55 18,14 
20,25 17,81 
19 20,50 18,08 17,95 120,0 68,6 1,74 
20,40 17,97 




















genannten Einrichtungen keine T.W. darstellen würden. SEYBOLD (1929) 
hat die Literatur eingehend besprochen und konnte zahlreiche eigene 
Versuche zum Beweise heranziehen, die zeigen, daß die Xeromorphen 
in ihren Transpirationsorganen T.W. besitzen. 

Das anatomische Bild gab für die Auffassung von SCHIMPER den 
Maßstab der Xeromorphie ab. Die Betrachtungsweise ging dann be- 
kanntlich so weit, daß man vom anatomischen Bild auf die Wasser- 
verhältnisse des Standortes schloß. In letzter Zeit macht sich die um- 
gekehrte Tendenz bemerkbar, daß der Standort darüber entscheidet, 
ob man eine Pflanze xero- oder hygrophytisch nennt. Das führte Maxımov 
(1931) zu der Kritik, daß die von SEYBOLD gebrachten Beweise sich nicht 
für SCHIMPER auswerten ließen, weil die von SEYBOLD genannten Xero- 
morphen keine echten Xerophyten seien. Wenn man aber die Aus- 
drücke xero- und hygromorph im alten Sinne von SCHIMPER gebraucht, 
so ist die Gruppierung unserer Versuchspflanzen eindeutig und für die 
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Analyse des T.W. eine sichere Grundlage geschaffen. In diesem Sinne 
hat SEYBOLD seine Versuche gemacht, und die Kritik von Maximov 
geht an der grundlegenden Frage, nämlich nach der Leistung dieser 
Strukturen, vorbei. Wir streiten nicht darum, welche Pflanzen man 
konventionell Xero- oder Hygrophyten nennen will, sondern suchen zu 
beweisen, welche Strukturen T.W. darstellen und welche nicht. Die 
Tatsache bleibt bestehen, daß gewisse Pflanzen sich morphologisch von 
anderen unterscheiden. Die Physiologie hat die Aufgabe, zu entscheiden, 
wieweit diese Besonderheiten der Transpiration einen Widerstand ent- 
gegensetzen, und welcher Art diese T.W. sind. Ferner muß analysiert 
werden, wie schnell die Einzelwiderstände und der Gesamtwiderstand bei 
verschiedenen Pflanzen verändert werden können, und wie sie von äußeren 
Faktoren beeinflußt werden. Experimentell kann die Aufgabe nur so 
durchgeführt werden, daß die Pflanzen unter denselben Versuchsbedin- 
gungen verglichen werden. Die Lösung der ganzen Aufgabe ist vorläufig 
nur ein gestecktes Ziel. Die vorliegenden Ergebnisse können nur einen 
Beitrag zur Lösung geben. 

Im Zusammenhang mit unserer prinzipiellen Auffassung des T.W., 
die wir oben formuliert haben, sei noch die Frage gestreift, ob es möglich 
sein wird, aus zu vergleichenden Transpirationsraten verschiedener 
Pflanzenarten am natürlichen Standort einen Beitrag zu unserer Frage 
liefern zu können. Um das zu entscheiden, wollen wir nur auf zwei 
neue Arbeiten eingehen, und zwar auf die von SCHRATZ (1931) und die 
von Frepas (1931). Der erstere untersuchte den Wasserhaushalt der 
Pflanzen im südlichen Arizona und FırBas den der Hochmoorpflanzen. 
SCHRATZ fand, daß bei großer Trockenheit die xerophytischen Pflanzen 
mehr transpirieren als die mesophytischen; dagegen fand er das um- 
gekehrte Ergebnis, wenn die Pflanzen genügend Bodenwasser zur Verfü- 
gung hatten. Diese Ergebnisse wurden mit der gasometrischen Methode 
gewonnen. Aus diesen Feststellungen leitet Scuratz die Berechtigung 
ab, den Xerophyten an ihrem Standort die größere Transpiration zu- 
zuschreiben. Dieses Urteil kann aber nicht allgemeingültig sein. Pflanzen 
mit xeromorphem Bau gibt es nicht nur in extrem trockenen Gegenden, 
sondern auch im gemäßigten Klima. FırBas hat neuerdings mitgeteilt, 
daß wir beispielsweise die Hochmoorpflanzen als eine Gruppe xero- 
morpher Pflanzen ansehen müssen, die an ihrem Standort weniger 
transpirieren als die mesomorphen Pflanzen der Flachmoore und Wiesen 
an ihrem Standort. Sehr gering fand FırBas die Transpiration der 
Schattenpflanzen, unter denen die xeromorphe Hedera helix genannt war. 
Das Urteil von SCHRATZ ist also, wie wir aus den Resultaten von FIRBAS 
entnehmen können, nicht allgemeingültig; ebensowenig wie die Formu- 
lierung von STocKEr (1928), der eine vermittelnde Stellung zwischen 
SCHIMPER und Maximov eingenommen hat. STOCKER entschied sich 
bezüglich der absoluten Transpiration für die Auffassung von Maxımov 
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und hinsichtlich der relativen Transpiration für ScHIMPER. Dabei ist 
noch zu erwähnen, daß Maximov eine gesteigerte Xerophytentranspiration 
annahm. Die Ergebnisse von SCHRATZ und FIRBAS können gegeneinander 
nicht ausgespielt werden, weil beide letzten Endes Recht haben, solange 
sie ihre Ergebnisse nicht verallgemeinern! Beide lösen jedoch nicht die 
Aufgabe, die wir oben bestimmt haben. Solange man absolute Tran- 
spirationswerte, die am Standort der Pflanzen gewonnen wurden, mit- 
einander vergleicht, wird man immer wieder zu den Resultaten von 
SCHRATZ oder FırBas kommen; also finden, daß die Xerophyten mehr 
transpirieren als die Hygrophyten oder umgekehrt. Man kann aus den 
absoluten Transpirationsraten am Standort der Pflanzen keine Gesetz- 
mäßigkeiten ableiten! Das können die beiden oben genannten Arbeiten 
lehren. Eine Kritik der relativen Transpiration folgt auf 8. 781f. 

Wie wir uns die Lösung der Aufgabe denken, haben wir zu Beginn dieses 
Abschnittes dargetan. Es sei hier hervorgehoben, daß wir die Voraus- 
setzung, die in den grundsätzlichen Bemerkungen zum T.W. erhoben 
wurden, nämlich vergleichbare Versuchsbedingungen, soweit wie möglich 
erfüllt haben. Die Ergebnisse bei verschiedenen Pflanzen können also 
miteinander verglichen werden. 

Zur Beurteilung des Gesamtwiderstandes verschiedener Blatt-Typen 
hat SEYBOLD (1929) den Quotient maximale : minimale Transpiration ein- 
geführt. Dabei wurden konstante Versuchsbedingungen vorausgesetzt! 
SEYBOLD hat in seinen Versuchen diese Bedingung erfüllt und nahm an, 
daß die kutikuläre Transpiration der Hygromorphen größer sei als die der 
Xeromorphen. Setzt man gleiche Stomatavariation voraus, so wird 
sich eine gleich große Verengung bzw. Erweiterung der Spalten im 
Quotient derart auswirken, daß der Quotient um so größer wird, je xero- 
morpher ein System ist. Der Anteil der stomatären Transpiration an 
der Gesamttranspiration ist nämlich bei Xeromorphen größer als bei 
Hygromorphen, wenn die gemachte Voraussetzung erfüllt ist, daß die 
Kutikulärtranspiration der Xeromorphen kleiner ist als die der Hygro- 
morphen. Neuerdings hat SEYBOLD den genannten Quotienten durch den 
Quotienten maximaler : minimaler T.W. ersetzt, nachdem er den T.W. 
mathematisch formuliert hatte. Dieser Quotient gibt auch unabhängig 
davon, ob die kutikuläre Transpiration der Hygromorphen größer ist 
als die der Xeromorphen, ein Maß für die Wirksamkeit des Gesamt- 
widerstandes, wenn wir die Zeitkomponente berücksichtigen. Der Zeit- 
faktor spielt bei der Beurteilung der Transpirationssysteme eine ent- 
scheidende Rolle. Letzten Endes möchten wir doch die Änderung des 
T.W. in der Zeiteinheit und die Dauer dieser Änderung erfassen und 
wissen, wie lange unter gegebenen Bedingungen große bzw. kleine 
T.W. eingeschaltet sind. Diese Untersuchung in allen Einzelheiten durch- 
zuführen, begegnet vorerst noch zu viel versuchstechnischen Schwierig- 
keiten, so daß wir uns zunächst auf das beschränken müssen, was wir 
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feststellen können. Die obige Forderung muß aber unser Arbeitsziel 
bleiben. 

Die Zeitkomponente ist in meinen Versuchen in der Weise beachtet 
worden, daß alle Pflanzen eine Zeitlang regelmäßig belichtet und ver- 
dunkelt wurden. Die Belichtung dauerte 4—5 Stunden. Sie wurde auf 
5 Stunden ausgedehnt, wenn sich in den ersten 4 Stunden noch nicht 
eindeutig entscheiden ließ, ob der Minimalwiderstand erreicht war. 
Die Dauer der Dunkelperiode war ebenso lang; für ihre Dauer war das 
Verhalten der Xeromorphen maßgebend. Der T.W. der stomataführenden 
Blattunterseiten erreichte nämlich bei den Xeromorphen in dieser Zeit 
durch Stomataschluß den T.W. der Blattoberseite. Auch die übrigen 
Versuchspflanzen hatten bereits in dieser Zeit einen konstanten T.W. 
erreicht. Ausnahmen bilden Poinsettia I und Populus. Für diese zwei 
Pflanzen wurde als Vergleichswert der T.W. nach vier- bzw. fünf- 
stündigem Verdunkeln angenommen, um die Zeitkomponente bei allen 
Pflanzen in gleicher Weise zu berücksichtigen. Die Erwägungen, die 
uns diese Versuchsbedingungen wählen ließen, sind S. 786 angegeben. 

Wenden wir uns zunächst den stomataführenden Blattseiten zu, die 
uns in aller erster Linie zeigen können, wie verschiedene Pflanzen ihren 
T.W. verändern können. Wie die Widerstandskurven des Gesamtwider- 
standes einiger Versuchspflanzen in Abb. 8a—h zeigen, haben wir aus- 
geglichene Kurven erhalten, die uns einen Einblick in die physiologische 
Regulation verschiedener Blatt-Typen unter den gewählten Versuchs- 
bedingungen geben können. Daß die Veränderung in erster Linie auf 
Stomatavariation zurückzuführen ist, werden wir später besprechen 
(s. S. 768). Wir betrachten zuerst die graphischen Bilder der Abb. 8a—h. 
Sie sind so dargestellt, daß man den Verlauf der Änderung des T.W. in 
der Licht- und Dunkelperiode erkennt. Die Werte des T.W., die im 
Dunkeln gewonnen wurden, sind durch Punkte bezeichnet worden. Um 
den Größenbereich der T.W. einiger charakteristischer Versuchspflanzen 
mit dem von Hedera helix vergleichen zu können, ist der kleinste und 
größte T.W. dieser Pflanzen zuerst auf eine Gerade A B von bestimmter 
Länge horizontal projiziert worden, wie es die Abb. 8a für Hedera helix 
zeigt. Die Gerade hat einen Neigungswinkel von 45° zur Horizontalen. 
Durch den einen Endpunkt A der Geraden habe ich dann eine horizontale 
und durch den andern Endpunkt B eine vertikale Linie gezogen und ein 
Dreieck erhalten, wie in Abb. 8 zu erkennen ist. Auf die horizontale Grund- 
seite des Dreiecks habe ich danach die beiden eben erhaltenen, projizierten 
Punkte erneut senkrecht projiziert. Die durch die Projektionen aus- 
geschnittenen schwarz gezeichneten Flächenstücke der Dreiecke können 
uns ein anschauliches Bild von der Verteilung der T.W. verschiedener 
Pflanzenarten im Vergleich mit der Verteilung der Widerstände von 
Hedera helix geben. Wir erkennen zunächst, daß die Minimalwiderstände 
der stomataführenden Blattseiten der Xeromorphen in den Größenbereich 
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der T.W. von stomatafiihrenden Blattseiten der H ygromorphen hineinkommen. 
Die Minimalwiderstände der Hygromorphen werden allerdings von den 
Minimalwiderständen der Xeromorphen in den meisten Fällen über- 
troffen, was noch deutlicher aus der gleich zu besprechenden Abb. 9 
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Abb. 8a—h. Die T.W. verschiedener Pflanzen bei Versuchsbedingungen, die für alle 
Pflanzen gleich waren. Die schwarzen Felder in den Dreiecken zeigen anschaulich den im 
Text näher beschriebenen Unterschied zwischen den Xeromorphen und den Hygromorphen. 


hervorgehen wird. Wenn in der Literatur also Angaben über eine hohe 
Transpiration der Xeromorphen gemacht werden, so erscheint uns das 
auf Grund unserer Abbildungen verständlich. Es kommt eben ganz 
darauf an, wann wir Xero- und Hygromorphe miteinander vergleichen. 

Daran schließt sich nun die Frage, wie lange am natürlichen Standort 
große und wie lange kleine T.W. eingeschaltet sind. Das ist aber eine 
ökologische und keine physiologische Frage. Wir, die wir die Frage nur 
rein physiologisch behandelt haben, können das Ergebnis ableiten, daß 
die untersuchten Xeromorphen und Succulenten im Gegensatz zu den übrigen 
Versuchspflanzen recht beträchtliche Gesamtwiderstände einschalten können. 


Planta Bd. 20. 50a 
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Die Xeromorphen haben das größte Intervall der Widerstandsverteilung, 
während das der untersuchten Succulenten und Hygromorphen kleiner ist, 
wobei jedoch die Succulenier wesentlich höhere T.W. haben als die 
Hygromorphen. 

Was der Quotient maximaler : minimaler T.W. in Zahlen angibt, 
haben wir hier durch die Länge der Intervalle, in dem sich die T.W. 
verschiedener Pflanzen verteilen, und durch ihre Lage auf den hori- 
zontalen Grundseiten der Dreiecke in Abb. 8 dargestellt. Wir wollen auch 
noch die Zahlenwerte der Quotienten angeben, weil wir daraus noch 
etwas weiteres ableiten können. In Tabelle 8 sind die Quotienten maxi- 
maler : minimaler T.W. für die Blatt- bzw. Sproßseiten, die Stomata 
haben, angegeben worden. Diese Blattseiten haben wir bisher allein 
betrachtet. 
























Tabelle 8. 
maximaler : minimaler T. W. 
Name 
Blattoberseite|Blattunterseite 
Hedera helix ...... — 15,10 
Ficus elastica . . . . . . — 11,50 
Rhododendron hybr. . — 7,10 
Asplenium Nidus . . — 2,80 
Populus balsamifera . 2,3 3,80 
Poinsettia pulcherrima I u 3,00 | » 79 
Poinsettia pulcherrima II — 240 | s 
tr Er 1 : ee 3.30 
— 3,30 } 3,00 

Hydrangea hort. III — so | 
Impatiens Sultani I... . — 1,43 
Impatiens Sultani II .. — 2.0 | 200 
Impatiens Sultani III. . — 4,30 
Eichhornia I . . . . . . 1,27), 53 1,14 |, g9 
Eichhornia II . . . . . 1,80 | 250 | . 

ia Ficus indica 2,60 2,20 
Opuntia Rafinesquii . . 3,20 3,10 


Der Quotient fiir die Xeromorphen Hedera, Ficus und Rhododendron 
ist in der ausgewählten Versuchsperiode bedeutend größer als der der 
übrigen Versuchspflanzen. Die Xeromorphen sind also in der Regulation 
des G twiderstandes der stomatafiihrenden Blattseiten leistungsfähiger 
als alle anderen Versuchspflanzen, was aus den Abb. 8a—h nicht eindeutig 
abzulesen war. Setzen wir nämlich den Minimalwiderstand aller Versuchs- 
pflanzen gleich 1, so sagt der angegebene Quotient, daß die Xeromorphen 
unter gleichen Versuchsbedingungen relativ viel höhere T.W. einschalten 
können als die anderen Versuchspflanzen. Daß der T.W. der Xeromorphen 
absolut viel größer werden konnte als der der Hygromorphen, sahen 
wir schon in den Abb. 8a —h, hier erkennen wir noch, daß die Xero- 
morphen ihren T.W. relativ zum Minimalwiderstand viel weitergehend 
vergrößern können als die übrigen Versuchspflanzen, einschließlich der 
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Succulenten, die sich durch den Quotienten maximaler : minimaler T.W. 
von den Hygromorphen nicht unterscheiden (vgl. dagegen Abb. 8d). 

Wir haben bisher die Quotienten maximaler : minimaler T.W. be- 
rechnet und verglichen; wir wollen nunmehr die Analyse fortsetzen und 
den maximalen T.W. und den minimalen T.W. getrennt betrachten. 
Dadurch können wir unter einem anderen Gesichtswinkel erkennen, daß 
die Xeromorphen sich von den Hygromorphen unterscheiden, und können 

ferner eine Beziehung der Xeromorphen 
zu den Succulenten finden. Wir zeichnen 
deshalb in ein rechtwinkliges Koordinaten- 
system auf der Ordinatenachse die Quo- 
tienten maximaler : minimaler T.W. auf 
und als Abszisse tragen wir die Minimal- 
widerstände ab (Abb. 9). Wir sehen, wie 
wir bereits hervorgehoben haben, daß 
die Minimalwiderstände der Xeromorphen 
fast alle Minimalwiderstände der Hygro- 
morphen übertreffen, was sich aus dem 


Hedera helix 


à 











1 

a « 0 
minimaler ZW 
Abb. 9. Erklärung dieser graphischen Darstellung im Text. 








Vergleich der Abszissen ergibt. Die succulenten Opuntien lassen 
wir zunächst bei unseren Betrachtungen weg. Bei dem gebildeten 
Quotienten stehen im Zähler der maximalen T.W. und im Nenner der 
minimale T.W. Ist dieser aber schon bei den Xeromorphen größer als 
bei den Hygromorphen, so muß der maximale T.W. jener noch bedeutend 
größer sein als der maximale T.W. dieser Pflanzen, was ja im größeren 
Quotienten bei den Xeromorphen zum Ausdruck kommt. Berück- 
sichtigen wir jetzt die absolute Höhe der Transpiration, so muß sie unter 
den gleichen Versuchsbedingungen bei den Xeromorphen geringer sein 
als bei den Hygromorphen. 

Wie die Ordinaten der Abb. 9 zeigen, ist der Quotient maximaler : mini- 
maler T.W. der Blattunterseite von Ficus kleiner als der von Hedera 
und der Quotient von Rhododendron wieder kleiner als der von Ficus. 
Gleichsinnig mit der Verkleinerung der Quotienten geht eine Erhöhung 
des Minimalwiderstandes einher. Nehmen wir dieses Verhalten der Xero- 
morphen nicht nur in unseren Versuchen, sondern allgemein an, so lassen 
sich die Succulenten ungezwungen mit; den Xeromorphen in eine Reihe 
einordnen, und zwar derart, daß die Minimalwiderstände um so größer 
sind, je kleiner die Quotienten maximaler : minimaler T.W. sind. Die 

50* 
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Richtigkeit dieser Beziehung zwischen den Xeromorphen unter sich 
einerseits und mit den Succulenten andererseits bei unseren Versuchs- 
bedingungen, geht aus Abb. 9 hervor. Die Succulenten haben in unseren 
Versuchen durch hohe Minimalwiderstände eine geringere Transpiration 
als die Hygromorphen gehabt. Die Minimalwiderstände der untersuchten 
Opuntien fallen bereits in die erste Stunde des Versuches, wo die Pflanzen 
noch verdunkelt waren (s. Tabelle 4). Wiirde man den Minimalwider- 
stand im Licht fiir den Quotienten zugrunde legen, so wiirden die Opun- 
tien noch tiefer in der Reihe unserer Abb. 9 stehen und die minimalen 
T.W. noch größer zu zeichnen sein. Wir würden aber für unsere Be- 
trachtungen keine neuen Gesichtspunkte gewinnen. Die Succulenten sind 
jedenfalls unter unseren Versuchsbedingungen regulatorisch weniger leistungs- 
fähig als die Xeromorphen, was der Quotient maximaler : minimaler T.W. 
angibt. 

Zusammenfassend kann über die Brauchbarkeit des von SEYBOLD 
eingeführten Quotienten, maximaler : minimaler T.W., gesagt werden, 
daß er uns einen Einblick in die Geschwindigkeit und Größe der Wider- 
standsänderung verschiedener Pflanzen gibt, wenn wir die Zeitkomponente 
hinreichend beachten. Eine Vorstellung über die Verteilung der T.W. 
über ein bestimmtes Intervall (s. Abb. 8) bekommen wir erst dann, 
wenn wir auch den minimalen T.W. betrachten. Den gleichen Quotienten 
können wir z. B. erhalten, wenn der minimale T.W. 5 und der maximale 
50 ist, und auch dann, wenn der minimale T.W. 1,5 und der maximale 
15 ist. Der in Rede stehende Quotient ist in beiden Fällen gleich 10. 
Wenn in gleichen Zeiten die bezüglichen Widerstandserhöhungen ein- 
treten, können wir beide Transpirationssysteme als regulatorisch gleich 
wirksam ansehen. Die weitere Analyse der T.W. verlangt aber auch 
die Angabe des minimalen T.W., was am deutlichsten aus einem Vergleich 
des Quotienten für die Opuntien (Tabelle 9) mit der Abb. 8d hervorgehen 
dürfte. Der Quotient der suceulenten Opuntien ist deshalb so klein, weil 
die minimalen T.W. sehr groß sind; während dagegen der Quotient der 
Hygromorphen klein ist, weil die maximalen T.W. gering sind. Für eine 
eingehende Beurteilung der Transpirationssysteme muß man also neben 
dem Quotienten maximalen : minimalen T.W. den Minimalwiderstand an- 
geben, wie es hier getan wurde. 

Nach der Beurteilung des Gesamtwiderstandes stomataführender 
Blatt- bzw. Sproßseiten muß versucht werden, die Einzelwiderstände, 
vor allem den stomatären, zu erfassen. 

Die Apparatur ermöglichte es, die T.W. von Blattober- und -unterseite 
getrennt zu ermitteln. Ferner ließ sich mit Hilfe der Porometerzahlen 
auf die Stomataweite schließen, so daß man mit dieser Apparatur zum 
ersten Male die Einzelwiderstände angeben kann. 

b) Der stomatäre T.W. Aus der Literatur ergibt sich nicht immer 
eindeutig, ob die Stomata zu gewissen Zeiten regelmäßig geöffnet sind, 
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oder ob äuBere Faktoren über ihre Apertur entscheiden, deren Wirkungs- 
grad schwer meBbar ist. LEITGEB (1886) beobachtete schon, daB einzelne 
Pflanzen nachts ihre Stomata offen halten, während andere sie vollständig 
schließen. Spätere Untersucher zweifelten daran, bis man schließlich 
statistisch feststellte, daß es ebensowohl Pflanzen gibt, die ihre Stomata 
nachts schließen, als auch solche, die sie offen halten. (Ältere Literatur 
bei BuRGERSTEIN.) LINSBAUER nahm später (1917) allgemein an, daß 
bei jeder Verdunkelung eine Schließbewegung der Spaltöffnungen einträte, 
wobei der Grad mehr oder weniger verschieden sei. Diese Versuche 
deuten darauf hin, daß die Reaktion der Stomata nicht bei allen Pflanzen 
gleich ist. Umfangreiche Versuche machte dann zuerst LOFTFIELD (1921). 
Sie führten zu der Einteilung der Pflanzen in drei Typen. Eine Einteilung 
ähnlicher Art versuchte WEBER (1923). Auch darin kommt zum Ausdruck, 
daß verschiedene Pflanzen auf äußere Faktoren ungleich reagieren. 
Kerr (1929) konnte allerdings die Ergebnisse von LOFTFIELD und WEBER 
nicht bestätigen. Wir müssen heute sagen, daß man die Stomatabewegung 
nicht vergleichend studieren kann, so lange man unter verschiedenen 
klimatischen Bedingungen arbeitet. In unseren Experimenten waren 
die Bedingungen für alle Pflanzen gleich. Da die Stomatabewegung aber 
nicht nur von äußeren Bedingungen abhängt, sondern auch von der 
Wasserbilanz des Blattes (STALFELT 1929), kann diese ebenso wie jene 
wirken. Die Wasserbilanz konnte in meinen Versuchen nicht erfaßt werden, 
nur die Wurzeln der Pflanzen wurden maximal mit Wasser versorgt. 

Durch Porometermessungen ist in meinen Versuchen festgestellt 
worden, daß die Xeromorphen und Succulenten nach dem Verdunkeln 
ihre Stomata schlossen. Das bedingt rein physikalisch eine Erhöhung 
des stomatären T.W. Wir fragen nach der Wirkung auf den Gesamt- 
widerstand, der als Vergleichsmaß dient. Wenn wir also bei den von 
mir untersuchten Xeromorphen große maximale T.W. fanden, nachdem 
verdunkelt worden war, und dementsprechend hohe Quotienten maxi- 
maler : minimaler Gesamtwiderstand, so ist das auf Stomatavariation 
zurückzuführen. Bei den succulenten Opuntien vergrößerte sich der 
Gesamtwiderstand durch Stomataschluß nicht in dem Maße wie bei den 
Xeromorphen. Die Blätter der übrigen Versuchspflanzen dagegen schlossen 
bis auf eine Ausnahme, Hydrangea III, ihre Stomata nicht vollständig. 
Der Gesamtwiderstand variierte, wie wir gesehen haben, in keinem Fall, 
also auch nicht bei Hydrangea III, stärker als bei Xeromorphen. Wir 
müssen im Hinblick auf die Hygromorphen somit zwei Fälle unter- 
scheiden: Erstens kann der stomatäre T.W. beim Gesamtwiderstand 
nicht ins Gewicht fallen, weil der kutikuläre T.W. klein ist — dieser Fall 
ist bei Hydrangea III verwirklicht — oder zweitens kann der stomatäre 
T.W. weniger leistungsfähig sein als bei Xeromorphen, so daß bei unvoll- 
ständigem Spaltenschluß der Maximalwiderstand und auch der Wider- 
standsquotient klein bleiben. Der erste Fall ist schon von SEYBOLD (1929) 
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Tabelle 9. 

Impatiens Hydrangea Poinsettia eis. F4 

B I Ir III I u III I Il ? it 3 è 
SES S_ 

2] 51 9,3 | 25,0 | 20,0 | 25,8 | 29,1 | 29,6 | 16,7 | 10,9 | 88,8 | 31,4 | 26,5 
31 49 | 6,2 | 41,9 | 24,7 | 25,8 | 88,7 | 81,9 | 27,5 | 27,2 | 87,4 | 48,7 | 49,0 
4] 5,1 7,0 | 50,9 | 26,7 | 27,0 | 88,6 | 81,8 | 26,7 | 85,6 | 42,1 | 56,8 | 58,8 
5] 51 7,4 | 56,2 | 25,7 | 30,0 | 89,8 | 39,6 | 34,0 | 838,8 | 47,5 | 74,8 | 72,9 
6] 5,0 | 6,9 | 54,9 | 81,0 | 29,4 | 36,0 | 41,6 | 88,2 | 35,9 | 49,5 | 88,0 | 78,8 
71 46 7,3 | 43,9 | 29,7 | 29,2 | 42,0 | 37,9 | 85,9 | 82,8 | 30,6 | 57,9 | 54,1 
8] 45 7,5 | 77,0 | 22,1 | 25,8 | 38,5 | 39,6 | 26,2 | 40,2 | 42,2 | 55,2 | 69,1 
91 4,9 | 7,2 | 50,0 | 24,7 | 29,8 | 40,9 | 34,8 | 29,9 | 34,8 | 44,6 | 66,3 | 50,0 
10}! 49 6,9 | 53,4 | 27,2 40,5 | 35,9 | 32,2 | 39,6 | 41,7 
11} 49 8,0 | 47,8 | 26,8 42,2 | 35,4 | 47,3 
12 22,9 43,9 
13 36,1 






































erürtert worden. Der zweite Fall ist eine Erweiterung, die sich aus unseren 
Experimenten ergeben hat. Wir haben nämlich keine Berechtigung, 
die Verhältnisse von Hydrangea III zu verallgemeinern, und auf der Blatt- 
unterseite bei allen untersuchten Hygromorphen einen kleineren kuti- 
kulären T.W. als auf der Blattoberseite anzunehmen. Da in den meisten 
Fällen aber — Poinsettia I und II, Hydrangea I und II, Impatiens III 
und Asplenium Nidus — der T.W. der Blattoberseite um den mehrfachen 
Betrag höher blieb als der T.W. der Blattunterseite und die Stomata sich 
nach dem Verdunkeln nicht vollständig geschlossen hatten, müssen wir 
annehmen, daB der zweite Fall vorkommt; d.h. daB der stomatäre 
T.W. im Hinblick auf den Gesamtwiderstand weniger leistet als bei Xero- 
morphen. Zum ersten Fall wird man noch Impatiens I und II und Eich- 
hornia rechnen diirfen, obwohl auch hier die Stomata sich nicht ge- 
schlossen haben. Der kutikuläre T.W. der Blattoberseite war aber 
relativ klein. Die stomatäre Regulation ist in beiden betrachteten 
Fallen am Gesamtwiderstand weniger beteiligt gewesen als bei den 
Xeromorphen. 

c) Der kutikuläre T.W. Im Anschluß an die stomatäre Regulation 
verschiedener Blatt-Typen müssen wir noch die kutikulären T.W. stomata- 
freier Blattseiten vergleichen, und das Verhältnis des T.W. der Blatt- 
oberseite zu dem der Blattunterseite betrachten. In der Tabelle 9 sind 
die kutikulären T.W. der stomatafreien Blattseiten meiner Versuchs- 
pflanzen eingetragen. Die Werte, die im Licht gewonnen wurden, sind 
fett gedruckt. Der kutikuläre T.W. von Eichhornia, der Einsicht in den 
kutikulären T.W. der Wasserpflanzen gegeben hätte, konnte leider nicht 
ermittelt werden, weil die Stomata sich nicht schlossen. Vergleichen 
wir zunächst die kutikulären T.W. der drei Jmpatiens-Pflanzen, so finden 
wir außerordentlich große Abweichungen bei den drei Pflanzen. Kamp 
(1931) und Mrrrmever (1931) haben bereits die kutikuläre Transpiration 
verschieden alter Pflanzen untersucht und dabei gefunden, daß das Alter 
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der Blatter eine Rolle spielt. Sie fanden, daß die kutikuläre Transpiration 
bei jüngeren Blättern kleiner war als bei älteren. Der Altersunterschied 
betrug mehrere Monate. Bei Hedera fand Kamp allerdings das Um- 
gekehrte, was von MITTMEYER nicht bestätigt wurde. Wir könnten also 
daran denken, daß der Unterschied im kutikulären T.W. bei unseren 
Impatiens-Pflanzen auf verschiedenes Alter zurückgeführt werden könnte, 
wenn auch so große Differenzen in der Transpiration zwischen Blättern 
derselben Art von Kamp und MiTTMEYER nicht festgestellt wurden. 
Die Annahme, daß das Alter der Blätter eine Rolle spielt, trifft hier 
nicht zu; denn die untersuchten Blätter waren die ersten ausgewachsenen, 
genügend großen Blätter (mindestens 3cm Durchmesser) unter dem 
Vegetationspunkt. Somit liegt hier der Fall vor, daß die kutikuläre 
Transpiration bei gleichaltrigen Blättern zwischen dem ein- bis zehnfachen 
Betrag schwanken kann. Aus einem später angeführten Protokoll (s. Ta- 
belle 11) lassen sich noch Werte für den kutikulären T.W. ausrechnen, die 
zwischen denen der Jmpatiens-Pflanzen II und III liegen, und zwar ist 
der T.W. gleich 17,2, 19,8, 21,8, 21,0. 

Nehmen wir Jmpatiens I und II aus, so ist das Verhältnis der kuti- 
kulären T.W. der Blattoberseite zwischen je zwei untersuchten Pflanzen 
bzw. Arten der Tabelle 9 (Impatiens III, Hydrangea I, II und III, Poin- 
seitia I, Asplenium, Rhododendron, Ficus und Hedera) im Mittel kleiner 
als 1 : 2,5. 

Von welchen Faktoren der kutikuläre T.W. abhängt, läßt sich bei den 
bis jetzt vorliegenden spärlichen experimentellen Ergebnissen nicht sagen. 
In neuerer Zeit sind Untersuchungen von MITTMEYER gemacht worden, 
die die Abhängigkeit vom Licht studierte. Sie fand eine Steigerung 
der kutikulären Transpiration im Licht; konnte aber die Frage nicht ent- 
scheiden, ob die Transpirationssteigerung auf Konto der physiologischen 
Komponente zu setzen sei oder physikalisch durch Temperaturerhöhung 
hervorgerufen worden war. Diese Frage werden wir weiter unten für unsere 
Versuchsbedingungen entscheiden. Wir werden finden, daß das Licht 
keinen Einfluß auf die physiologische Komponente der Kutikulär- 
transpiration hat. Damit soll aber nicht bestritten werden, daß das Licht 
möglicherweise unter anderen Faktoren einen Einfluß bei der Ausdiffe- 
renzierung der Kutikula ausübt. Daß gewisse Faktoren bei der Entwick- 
lung der Kutikula über ihre chemisch-physikalische Beschaffenheit ent- 
scheiden, müssen wir auf Grund der Ergebnisse über die verschiedene 
Höhe der kutikulären T.W. von Impatiens-Blättern annehmen. Impatiens 
scheint ein besonders günstiges Objekt für Versuche zu sein, die ent- 
scheiden könnten, welche Faktoren auf die physikalisch-chemische Struktur 
der Kutikula Einfluß haben. Das Verhältnis der kutikulären T.W. von 
zwei verschiedenen Blättern und Pflanzen kann 1 : 10 betragen, wie unsere 
Versuche zeigen. Es sei nochmals darauf hingewiesen, daß es sich hierbei 
um ungefähr gleichaltrige Blätter gehandelt hat, so daß das Problem der 
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physiologischen Anderung durch das Altern der Kutikula damit noch 
nicht berührt worden ist. 

Bevor wir die Tabelle 9 beziiglich des Lichteinflusses auf den kuti- 
kulären Widerstand auswerten, sei zunächst noch das Verhältnis des 
kutikulären Widerstandes von Blattober- zur -unterseite ein und desselben 
Blattes betrachtet, im AnschluB an das Verhältnis des kutikularen T.W. 
der Blattoberseite von zwei Blättern verschiedener oder gleicher Arten, 
das wir soeben besprachen. 

Wir fanden, daß für Xeromorphe nach StomataschluB das Verhältnis 
der kutikulären Widerstände von Blattober- zur -unterseite ein und des- 
selben Blattes 1 oder nur wenig davon verschieden war (Tabelle 3). Bei 
den anderen Versuchspflanzen ließ sich das Verhältnis der kutikulären 
Widerstände nur für Hydrangea III angeben. Bei diesem Blatt schlossen 
sich die Stomata fast vollständig. Wir dürfen deshalb die geringeren 
Widerstände der Unterseite bei den Hygromorphen, die aus den Proto- 
kollen hervorgehen, nicht ausschließlich auf das Konto des stomatären 
Anteils setzen, sondern müssen wenigstens für Hydrangea III auf der 
Blattunterseite einen kleineren kutikulären T.W. als auf der Blattober- 
seite annehmen. Das Verbältnis der T.W. von Blattober- zur -unterseite 
betrug nach Spaltenschluß: 

42 38,5 40,9 40,5 

5,8 7,8 7,9 7,4 
Die kutikuläre Transpiration darf also auf Blattober- und -unterseite 
nicht unbedingt gleichgesetzt werden, wie das STALFELT (1932) tut. 

Wir wenden uns nun der Besprechung des Lichteinflusses auf die 
kutikulären T.W. zu und ziehen unsere Tabelle 9 heran. Wir betrachten 
die Vertikalspalten. Die kutikulären T.W. der Blattoberseite von Hedera 
und Ficus werden im Lieht größer und nach dem Verdunkeln wieder 
kleiner. Diese Änderungen liegen nur wenig über der Fehlergrenze, so daß 
dieser Feststellung keine Bedeutung beigemessen werden kann. Bei 
Rhododendron läßt sich keine Abhängigkeit vom Licht erkennen. Ebenso- 
wenig bei allen anderen Versuchspflanzen, außer Impatiens II. Bei diesem 
Blatt sinkt der kutikuläre T.W. im Licht von 9,3 auf 6,2. Wir dürfen 
bei dieser Bestimmung keinen Versuchsfehler annehmen. Die Pflanze 
wurde schon am Tage vorher untersucht und der T.W. der stomata- 
freien Blattoberseite im Dunkeln mit 9,3, 9,3, 9,2 bestimmt. Daß der 
kutikuläre T.W. bei Impatiens II kleiner wird, kann nicht mit der Höhe 
des T.W. zusammenhängen. Man könnte ja daran denken, daß bei kleinen 
T.W. eine Lichtabhängigkeit vorhanden wäre. Impatiens I hat jedoch 
nur den halben kutikulären T.W. wie Impatiens II, und ihr T.W. hängt 
nicht vom Licht ab, so daß jene Annahme hinfällig ist. Eine direkte 
Abhängigkeit der physiologischen Komponente der Kutikulärtranspiration 
vom Licht kann aus unseren Versuchen nicht geschlossen werden. Der 
Ausnahmefall von Impatiens II zeigt, daß nach dem Verdunkeln der T.W., 
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den wir vor der Belichtung fanden, nicht wieder angenommen wird, 
so daB auch in diesem Fall eine direkte Beziehung zur Belichtung nicht 
zu bestehen braucht. 

Wenn im Gegensatz zum kutikulären T.W. der stomatäre vom Licht 
beeinfluBt wird, so müssen die Quotienten der T.W. von Blattober- und 
-unterseite bei hypostomatischen Blättern sehr variabel sein, falls die 
Stomataregulation den Gesamtwiderstand der Blattunterseite stark 
verändert, wie wir es für Xeromorphe gefunden haben. In der Tat 
schwanken diese Werte bei Xeromorphen am stärksten. 

Anhang. Anhangsweise seien einige Befunde mitgeteilt, die ich bei 
Psalliota campestris ermittelte. Sie sollen eine Ergänzung der von 
SEYBOLD (1932) mitgeteilten Untersuchungsergebnisse sein. SEYBOLD 
machte wahrscheinlich, daß der T.W. des Pilzhutes unter gewissen Ver- 
suchsbedingungen gleich 1 sei. Dieses Ergebnis wollte ich mit der auf 
S. 735 f. beschriebenen Apparatur nachprüfen. Der Versuch wurde so 
durchgeführt, daß der Zylinder Z wasserdampfdicht auf einen möglichst 
flachen Pilzhut aufgesetzt wurde. Die freibleibenden Teile wurden 
paraffiniert, damit sie nicht verdunsten konnten. Der T.W. wurde zuerst 
bei einer Strömungsgeschwindigkeit von 0,032 m/sec bestimmt und be- 
trug: 1,19, 1,23, 1,36, 1,42, 1,50, 1,56, 1,62, 1,72, 1,88. Die hier an- 
gegebenen Widerstandsgrößen sind aus Stundenabsorptionswerten be- 
rechnet worden. Wir finden, daß der T.W. von Wert zu Wert steigt; das- 
selbe Ergebnis lieferte ein Kontrollversuch. Offenbar war die Absorption 
pro Stunde größer als die vom Innern des Pilzhutes nachgelieferte 
Wassermenge, so daß eine Entquellung der Oberhaut eintrat. Das gleiche 
Resultat fand SeyBoLp im Wind. Die erste der berechneten Zahlen 
deutet schon darauf hin, daß der T.W. recht nahe an 1 herankommen 
wird, wenn die Verdunstung klein genug ist und keine Entquellung ein- 
treten kann. Um dafür den experimentellen Beweis zu erbringen, ver- 
kleinerte ich die Strömungsgeschwindigkeit auf die Hälfte und fand 
folgende Zahlen für den T.W. eines frischen Pilzes: 1,03, 1,05, 1,15, 
1,02, 1,06. Wir dürfen also den T.W. des Pilzhuies von Psalliota campestris 
unter den angegebenen Voraussetzungen mit 1 angeben (vgl. auch SEYBOLD 
1932). 


D. Versuche bei verschiedener Strémungsgeschwindigkeit. 
I. Modellversuche. 

Die angewandten, verschiedenen Strömungsgeschwindigkeiten lagen 
im Bereich der Konvektionen. Sie waren 0,016, 0,032 und 0,064 m/sec. 
Es war zu prüfen, welche T.W. das untersuchte Blatt einschaltete, wenn 
man die Strömungsgeschwindigkeit änderte. Da es außerordentlich 
schwer ist, den Zustand eines Blattes, vor allem den Öffnungszustand der 
Stomata konstant zu erhalten, wurden zuerst Modellversuche heran- 
gezogen. Ich nahm eine Porenplatte von 100 u-Poren, wie sie von SIERP 
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und SEYBOLD (1929) verwandt wurde, und untersuchte deren Widerstand 
bei den drei oben genannten Konvektionsgeschwindigkeiten. Die Poren- 
platte lag über einem Blatt Filtrierpapier, das Wasser aus einer passenden 
Schale saugen konnte. Um eine Benetzung der Porenplatte mit dem 
Filtrierpapier zu vermeiden, legte ich zwischen Platte und Papier einen 
Cellophanring, der die Fläche, auf der die Poren waren, frei lieB. Das 
Porensystem wurde an Stelle der Blatter an die Absorptionszylinder Z 
(Abb. 1, S. 736) angesetzt. Natiirlich wurde nur ein Absorptionszylinder 
benutzt. Die Widerstände dieses Porensystems bei verschiedenen Strö- 


mungsgeschwindigkeiten sind in der folgenden Tabelle 10 eingetragen 
worden. 





Tabelle 10. 
Konvektion m/sec 

0,016 0,032 0,064 

Wid i 
2,4 3,4 4,0 
2,1 3,4 4,1 
2,4 3,5 

3,5 


Wir stellen fest, daB bei einem konstanten System, wie es die Poren- 
platte darstellt, die Widerstände mit wachsender Strömungsgeschwindig- 
keit steigen. D. h. daß die Verdunstung homogen verdunstender Flächen 
(freie Wasserfläche, Schwefelsäure-Wassergemisch, s. S.739£.) mit steigen- 
der Luftbewegung mehr gefördert wird als das obige Porensystem, was 
im größeren Widerstand zum Ausdruck kommt. Damit finden wir das- 
selbe, was SIERP und SEeyBoLp (1927, 1929), SeysoLp (1929, 1931) 
und Huser (1930) für die Porenverdunstung fanden. SeyBoLp konnte 
zeigen, daß sich diese Abhängigkeit auf die Porensysteme der Pflanzen 
(Stomata) übertragen ließ. Wie die hier vorliegenden Ergebnisse zeigen, 
gelten diese Gesetzmäßigkeiten auch noch für wesentlich kleinere Wind- 
geschwindigkeiten als die, welche die oben genannten Untersucher 
verwandten. 

SrTALFELT (1932) machte Transpirationsversuche an Blättern von 
Betula bei verschiedener Windgeschwindigkeit. Er beschränkte sich auf 
die Feststellung der absoluten Steigerung der Transpiration. Auch 
FırBas (1932) beschäftigte sich in einer vorläufigen Mitteilung mit der 
gleichen Frage. Allerdings ist es ihm weniger um die Ermittlung physi- 
kalischer Gesetze zu tun als um physiologische Reaktionen. FIRBAS 
machte 2uch Angaben über die absolute Steigerung der Transpiration 
im Wind. Was diese anlangt, so können wir Unstimmigkeiten zwischen 
den Ergebnissen von SIERP und SEYBOLD einerseits und STÄLFELT und 
Frmsas andererseits darauf zurückführen, daß SIERP und SEYBOLD 
unter ,,Ruhe“ schon hinreichend starke Konvektionen verstanden, so 
daß keine Verdunstungssteigerung im anemometrisch meßbaren Wind 
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erfolgte. Darauf ist von ihnen wiederholt ausdrücklich hingewiesen worden. 
Wenn FrRBAs und STÄLFELT noch Förderung im Wind feststellten, so 
liegt das daran, daß ihre ,,Ruhewerte“ bei geringeren Konvektionen 
lagen, was auch STÄLFELT so erklärte. Durch diese scheinbar abweichenden 
Ergebnisse ist aber die Tatsache nicht berührt worden, daß die Ver- 
dunstung eines Porensystems anders vom Wind, und auch von Kon- 
vektionsströmungen, wie wir zeigen konnten, abhängt, als die Verdunstung 
einer freien Wasserfläche. Es handelte sich für STÄLFELT nur darum, 
die Grenze der Windgeschwindigkeit festzulegen, wo die Transpirations- 
steigerung im Wind aufhört. Dabei muß aber bedacht werden, daß es 
nicht gleichgültig ist, wie die Konvektionen angreifen ; ob sie beispielsweise 
senkrecht zum Blatt oder in der Ebene des Blattes am stärksten sind. 
Dadurch wird womöglich die Grenze der Verdunstungssteigerung ent- 
weder mehr in das Gebiet der Konvektion oder mehr in das Gebiet der 
anemometrisch meßbaren Windgeschwindigkeiten verschoben werden. 


II. Versuche an Pflanzen. 


a) Der stomatäre T.W. Die Ergebnisse, die ich für die Porenplatte 
fand, wollte ich an Pflanzen nachweisen. Die Versuchspflanzen waren 
Polygonatum multiflorum und Convallaria majalis. Die erstere ist hypo- 
stomatisch, Cenvallaria dagegen amphistomatisch. Ich experimentierte 
zuerst mit Polygonatum bei 0,064 m/sec Strömungsgeschwindigkeit und 
fand einen Widerstand von 4,6, 5,9, 6,3 und 6,6, dann wechselte ich 
die Strömungsgeschwindigkeit und fand bei 0,032 m/sec 5,3, 5,5, 5,5 als 
Widerstand. Dann nahm ich wieder die zuerst verwandte Strémungs- 
geschwindigkeit, um zu priifen, ob sich der Zustand des Blattes nicht 
verändert hatte. Ich erhielt jetzt den Widerstand 6,5 und 6,8, also die- 
selben Werte, die ich auch vorher bekommen hatte. Das Blatt hatte sich 
in der Zwischenzeit nicht verändert. Bei der kleinsten Strémungs- 
geschwindigkeit von 0,016 m/sec war der Widerstand 3,2, 3,3 und 3,4. 
Da die Widerstände kleiner werden, haben wir im Prinzip dieselben 
GesetzmaBigkeiten erhalten wie bei Porenplatten. 

Dasselbe fanden wir auch bei Convallaria majalis. 

b) Der kutikuläre T.W. Wir werden im folgenden zeigen, daB auch 
die gleichen Gesetze für die kutikuläre Transpiration gelten. Wir ver- 
gleichen die kutikulare Transpiration bei isothermen Zuständen mit einem 
Schwefelsäure-Wassergemisch, das bei der kleinsten Konvektion von 
0,016 m/sec gleichviel verdunstet wie die Kutikula der zu untersuchenden 
Pflanze. Die Widerstandsberechnung fuBt ja darauf, wenn wir noch 
voraussetzen, daß die ,,idealen‘‘ Bedingungen unserer Apparatur gelten 
(s. S. 740). Wird der T.W. der als konstant vorausgesetzten Kutikula 
mit größerer Strömungsgeschwindigkeit ebenfalls größer, so wird die 
kutikuläre Transpiration hierdurch weniger gefördert als ein Schwefel- 
säure-Wassergemisch, das bei der kleinsten Strömungsgeschwindigkeit 
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ebensoviel verdunstete wie die Kutikula. D. h. aber, daß die Resultate 
über die kutikuläre Transpiration mit den oben angegebenen Gesetzen 
über die Porenverdunstung übereinstimmen. 

Es erhebt sich die Frage, worauf wir dieses Verhalten zuriickfiihren 
können. BuscaLıonı und Porzaccı (1901/1902) und RupoLPx (1925) 
fanden, daß die Antiklinen permeabler waren als die Periklinen. SeyBoLp 
(1929) nahm an, daß die Antiklinen so dicht seien, daß die Kutikula als 
homogen verdunstende Fläche angesehen werden müsse. Sie würde 
den Gesetzen von Flächen mittlerer Blattgröße mit erniedrigtem Dampf- 














Tabelle 11. 
= der Kutikula bei der Transpirations- 
ALES te 4 
ey — ace Behweisishure- 
0,064 m/sec 0,016 m/sec wassergemisches 
a 3 20,0 29,7 
/ 11,0 
2° 20,5 37,1 
3 13,1 
u 22,5 33,5 
mpatiens 4 12,3 
4 5 2 24,6 28,1 
6 13,7 
6), 26,2 26,5 
7 26,2 27,0 
TY 3 24,8 3 1 ‚4 
8 13,4 








26,1 
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druck folgen, wenn die kutikuläre Transpiration geringer ist als die 
einer freien Wasserfläche. Die Transpirationssteigerung im Wind 
würde unter dieser Voraussetzung ebenfalls kleiner sein als die einer 
freien Wasserfläche, aber identisch mit der eines Schwefelsäure-Wasser- 
gemisches, wie sich aus Modellversuchen von SeysBoLp (1929) ableiten 
ließ. Damit ließen sich die Befunde an Blättern in dieser Richtung erklären 


(SEYBOLD 1929; STÄLFELT 1932). 


Ich fand, daß man die kutikuläre Transpiration bei Impatiens, Poin- 
settia und Hydrangea nicht mit einem Schwefelsäure-Wassergemisch 


vergleichen kann, daß also die von SEYBOLD 
gemachten Voraussetzungen nicht zu Recht 
bestehen, und daB der T.W. bei gréBer 
werdender Strémungsgeschwindigkeit stieg 
(s. Tabelle 11). Es wurde abwechselnd ein 
Wert bei 0,016 m/sec und einer bei 0,064 m/sec 
gewonnen. Man gewinnt somit Anhalts- 
punkte dafür, daß sich das System nicht 
geändert hat. Die Werte, die bei den beiden 
Windgeschwindigkeiten gewonnen wurden, 
liegen eindeutig auseinander, wie es Abb. 10 
fiir Impatiens zeigt. Allerdings tritt die schon 
öfter beobachtete Widerstandserhöhung am 
Anfang des Versuches ein. Man erkennt 
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Abb. 10. Der kutikuläre T.W. der 
stomatafreien Blattoberseite von 
Impatiens Sultani im Verlauf von 
8'/, Stunden bei wechselnd größe- 
rer und kleinerer Strömungsge- 
schwindigkeit. Um die Abbildung 
übersichtlicher zu machen, sind 
die Punkte, die bei ein und der- 
selben Strö h windigkeit 
gewonnen wurden, miteinander 








sie, wenn man die Punkte, die zu einer 

Strömungsgeschwindigkeit gehören, mitein- ar en — 
ander verbindet (Abb. 10). In Tabelle 11 

sind die Transpirationssteigerungen in Prozent der Verdunstungssteigerung 
des Schwefelsäure-Wassergemisches angegeben. Wäre die Kutikula mit 
einem homogen verdunstenden System mit erniedrigtem Dampfdruck 
(Schwefelsäure-Wassergemisch) vergleichbar, so hätte die Steigerung in 
unserer Apparatur 100% betragen und der T.W. konstant bleiben müssen, 
weil wir uns ja bei der Berechnung der T.W. auf die Verdunstung von 
Schwefelsäure-Wassergemischen stützen (s. S. 739). 

Wie die Tabelle 11 zeigt, folgt die kutikuläre Transpiration den oben 
angegebenen Gesetzen der Porenverdunstung. Die Transpirations- 
steigerung ist geringer als die eines Schwefelsäure-Wassergemisches, was 
nur durch die besondere Dampfdruckverteilung (Dampfhaube) über dem 
Porensystem erklärt werden kann. Wir schließen daraus, daß die Kutikula, 
ebenso wie die Porensysteme, Stellen mit höherem und Stellen mit kleinerem 
Dampfdruck hat. Halten wir uns an die Ergebnisse der oben genannten 
Forscher, so haben wir die Antiklinen als „Poren“, also als die Stellen 
mit erhöhtem Dampfdruck anzusehen. In den Fällen, wo die Periklinen 
den gleichen Dampfdruck haben wie die Antiklinen, gelten die Gesetz- 
mäßigkeiten über die Porenverdunstung natürlich nicht mehr. 
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E. Der T.W. der Haarbeliige von Tussilago Farfara. 


Die GrôBe der T.W. von Haarbelägen an lebenden Blattern zu be- 
stimmen ist schwierig, weil zu den trichomatischen Widerständen (SEYBOLD 
1932) noch andere hinzukommen, die vorderhand nicht zu ermitteln sind. 
Wir wissen vor allem nicht, wie die hydratischen T.W. der Kutikula 
sich andern, wenn wir die Haarbeläge entfernen. Ich versuchte deshalb 
zuerst mit physikalischen Modellen weiterzukommen und den T.W. 





Abb. 11. Rechts ist ein gewöhnliches Blatt von Tussilago Farjara mit dem bekannten 


Haariiberzug photographiert worden. Links oben sieht man ein Blatt ohne den Haarbelag. 
Der von dem betreffenden Blatt abpräparierte Haarbelag ist unter diesem abgebildet 
worden. 


pflanzlicher Haarbelage allein zu untersuchen. Der Haarbelag der Blatt- 
oberseite von T'ussilago Farfara erwies sich für derartige Untersuchungen 
als sehr geeignet. Er läBt sich an jungen Blättern von der Epidermis 
leicht abziehen, nachdem man ihn am Blattrande abgelöst hat. In der 
Abb. 11 sind ein mit Haarbelag versehenes Blatt von Tussilago Farfara 
und ein Blatt mit abpräpariertem Haarbelag, sowie der abgelöste Belag 
photographiert worden. Dieser Beiag ist bei jungen Blättern ziemlich 
dicht; er konnte dadurch verstärkt werden, daß man mehrere Haarfilze 
aufeinander legte. Es muß noch hervorgehoben werden, daß die Haare 
von Tussilago abgestorben sind und nur noch Luft enthalten. 

Ähnliche Versuche mit künstlichen Haarbelägen (Watte) sind von 
Wrecanp (1907) bereits ausgeführt worden. Bemerkenswert ist das 
Versuchsergebnis. WIEGAND fand nämlich, daß die Verdunstungs- 
erniedrigung 1,3% bzw. 5,6% im Wind betrug. 
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Die von mir gemachten Versuche wurden in der Apparatur so aus- 
geführt, daß die Haarbeläge auf die oben beschriebene Porenplatte (s. 
S. 773) oder auf ein passendes Drahtgitter gelegt wurden. Die T.W. 
mit und ohne Haarbeläge sind in Tabelle 12 und 13 eingetragen und bei 
verschiedenen Strömungsgeschwindigkeiten gemessen worden. Zur ein- 
wandfreien Beweisführung wurden die Haarbeläge vor und nach dem Ver- 
such gewogen, um festzustellen, ob sie selbst kein Wasser aufgenommen 
hatten. Außer den Haarbelägen in ein- und dreifacher Lage wurde an Stelle 
dieser auch noch ein trockenes Filtrierpapier auf die Porenplatte gelegt, 
um einen sehr dichten Haarbelag nachzuahmen. Die ermittelten T.W. 
sind in der Tabelle 13 wiedergegeben. 

Vergleichen wir die Mittelwerte, so sieht man, daß bei der Porenplatte 
keine wesentliche Erhöhung des T.W. durch die Haarbeläge von T'ussilago 
eintritt. Größer ist der Widerstand bei dem Filtrierpapier, der auch 
deutlich mit größer werdender Strömungsgeschwindigkeit steigt. Die 
Haarbeläge und das Filtrierpapier über dem Drahtgitter stellen kleinere 
T.W. als über der Porenplatte dar. Setzen wir den Widerstand der 
Porenplatte bzw. des Drahtgitters ohne irgendeinen\ Belag gleich 1, so 
ergeben die Relativzahlen der Tabelle 13 die Widerstandserhöhungen. 





























Tabelle 12. 
Die T.W. einer Porenplatte und eines Drahtgitters mit den Haarbelägen 
von Tussilago Farfara und mit Filtrierpapier 
Strö - r 
geschwindig- Porenplatte "Drahtgitter 
it ein-|mit drei- it ein- |mit drei- 
ohne fachem fachem vit... ohne achem l'fachem i 
Being | Haar | Haar | papier | Bela | Haare | Haar’ | ‘papier 
0,016 2,4 2,6 2,8 2,8 1,16 — 1,14 1,13 
2,1 2,5 2,5 2,6 1,09 — 1,23 1,11 
2,4 — == — 1,09 — — 1,12 
— — — —— 1,08 — -— _- 
— — — = 1,13 — — — 
Mittelwert 2,3 2,55 2,65 2,70 1,11 — 1,19 1,12 
0,032 3,4 3,7 3,7 4,2 1,41 — 1,39 1,46 
3,4 3,8 3,8 4,3 1,43 — 1,42 1,49 
3,5 3,7 3,8 4,4 1,42 — — 1,44 
3,5 — 3,8 4,4 1,47 — — 1,55 
— — 3,9 4,9 1,38 — — 1,48 
— — 3,9 4,7 — — — — 
— — 3,5 4,4 -— — — — 
Mittelwert 3,45 3,75 3,75 4,45 1,40 — 1,40 1,48 
0,064 4,0 4,3 4,2 5,7 1,36 — 1,45 1,36 
4,1 4,2 4,6 5,7 1,38 — 1,55 1,54 
— 4,0 — 5,9 1,44 — — 1,51 
— oo == == 1,47 — — — 
-- — — — 1,41 — — — 
Mittelwert 4,05 4,15 4,4 5,75 1,41 — 1,50 1,47 
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Eine Abhängigkeit der Widerstände vom Wind über dem Draht- 
gitter ist nicht zu erkennen. Die absolute Verdunstung durch das Draht- 
gitter ist wesentlich höher als durch das Porensystem, wie aus der Tabelle12 
hervorgeht. Wir miissen natiirlich die T.W. bei gleicher Strémungs- 
geschwindigkeit vergleichen. Trotzdem die Verdunstung durch das 
Drahtgitter absolut héher ist, wirkt sich die Dichte des Haarbelags doch 
so aus, daß der T.W. der Haarbeläge von der absoluten Höhe der Wasser- 
dampfdiffusion unabhängig ist (Tabelle 13). Wie aus dem Versuch mit 














Tabelle 13. 
Die T.W. der Haarbeläge von Farfara und von Filtrierpa 
bezogen auf den Widerstand der Porenplatte bzw. des Drahtgitters gle ae 1 
Strömungs- über der Porenplatte über dem Drahtgitter 
keit 
mit ein-|mit drei- it ein-|mit drei- 
me. ohne | fachem | fachem | pit. | ohne fachem | fachem Fini. 
Belag | Haar- | Haar- papier Belag a zu papier 
0,016 1 1,11 1,15 1,17 1 1,07 1,02 
J 1 1,09 1,09 1,30 1 --- 1,00 1,06 
0,064 1 1,02 1,09 1,41 1 1,06 1,04 


























dem Filtrierpapier hervorgeht, hängt der T.W. dieses, wenn es auf der 
Porenplatte liegt, von der Strömungsgeschwindigkeit ab, wie WIEGAND 
auch festgestellt hat. 

Um die Analyse fortzusetzen, miissen wir die Verdunstungsbedingungen 
andern. Ich hielt es fiir geboten, an Stelle der Konvektionsstrémung 
meiner Apparatur größere Windgeschwindigkeiten auf die Systeme mit 
‘den Haarbelägen einwirken zu lassen. Ich stellte die Systeme in den 
Windstrom eines Tischventilators. 

Aus diesen Versuchen ergibt sich, daß die Haarbeläge die Transpiration 
wesentlich herabsetzen, so daß sich rein qualitativ betrachtet trichoma- 
tische Widerstände ergeben. Die Versuche in unserer Apparatur geben 
den Schlüssel ihrer Wirkungsweise. 

Wir geben in der Tabelle 14 die Herabsetzung der Verdunstung an; 
die Widerstände konnten nicht berechnet werden, weil wir die Austausch- 
zahlen nicht kannten und die Temperatur nicht gemessen haben. 

Da Wind das Dampfdruckgefälle erhöht, sobald er überhaupt ver- 
dunstungsfördernd wirkt, und bei anemometrisch meßbarem Wind alle 
Haarbeläge größere T.W. darstellen (s. Tabelle 14), müssen wir an- 
nehmen, daß in unserer Apparatur das Dampfdruckgefälle flach ist. 
Den T.W. von Haarbeläge haben wir uns dann so vorzustellen, daß der 
Wind einen bestimmten Dampfdruck nicht so nahe an die verdunstende 
Fläche heranbringen kann, als wenn die Haarbeläge fehlten. Dieses 
Verhalten tritt bei Porensystemen, die im Größenbereich der Stomata 
liegen, schon bei geringeren Windgeschwindigkeiten ein als bei Flächen, 
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die homogener verdunsten. Dieses Tabelle 14. 
Resultat ist aus der Tabelle 13 V durch ein Draht- 
zu entnehmen. Das Drahtgitter ver-  Windge-| 51495 mit, Gen Haarbelagen von 


























dunstet homogener als die Poren- digkeit pa rom 
platte, was daraus hervorgeht, daß = ™/"°° | „ohne, |einfachem |dreifachem 
der Widerstand bei höheren Strö- m md 
mungsgeschwindigkeiten weniger 2,7 187 82 
erhöht wird als der der Porenplatte. 197 =< 93 
Die Haarbelage miissen aber in dem - = > 
betrachteten Fall hinreichend dicht Mittel | 189 - 88 
sein. 

Zusammenfassend können wir _ 2 ae ee 
sagen, daß der T.W. des Haarbelages 233 118 — 
von T'ussilago Farfara, den wir noch Mittel 221 117 = 








durch Filtrierpapier als Modell 

eines sehr dichten Haarbelages ergänzt haben, nicht direkt von der ab- 
soluten Verdunstung abhängt. Bei hôherer Verdunstung durch das Draht- 
gitter ist nämlich der T.W. des Haarfilzes kleiner als bei geringerer Ver- 
dunstung durch die Porenplatte (Tabelle 13). 

Die Herabsetzung der Verdunstung durch die Haarbeläge ist beträchtlich, 
wenn die Windgeschwindigkeit anemometrisch meBbar ist (Tabelle 14). Die 
Herabsetzung der Verdunstung wirkt sich schon in unserem Bereich der 
Stror hwindigkeit bei Porensystemen aus, indem sie hei hinreichend 
dichtem Haarfilz den Widerstand mit wachsender Strömungsgeschwindigkeit 
ansteigen läßt (Tabelle 13). 





F. Kritische Bemerkungen zur relativen Transpiration und zum T.W. 


Nachdem wir im vorausgehenden eine Reihe von Widerstands- 
bestimmungen an Pflanzen mit verschiedener Blattstruktur mitgeteilt 
haben, liegt es nun nahe, auf die Frage einzugehen, welche Beziehungen 
zwischen dem T.W. und der relativen Transpiration bestehen. Da beide 
Begriffe auf die Verdunstung eines physikalisch bestimmbaren Systems, 
der eine auf das Dampfdruckpotential Pmax-Pn, der andere auf die Ver- 
dunstung einer freien Wasserfläche zurückgehen, scheint es mir geboten, 
die Gültigkeit und Brauchbarkeit beider Begriffe zu prüfen. Dies scheint 
mir um so notwendiger, weil nach Äußerungen von SCHRATZ und Maxı- 
mov die beiden Begriffe dasselbe bedeuten sollen. So sagt z. B. Maxımov 
(1931, S. 281): „Thus the “Transpiration resistance’ of SEYBOLD is to 
a certain extent the observe of the ‘relative transpiration’ of Lrvineston“. 
Zu diesen AuBerungen muB hier Stellung genommen werden, weil mit 
solchen Worten die Bauchbarkeit des T.W. bezweifelt und dem beliebten 
Quotienten T : E der Vorzug gegeben wird. 

In der Literatur (SieRP und Noack 1921; Srzrp und SEYBOLD 1927, 
1929; SeysoLp 1929) wurden öfters vom physikalischen Standpunkt 


Planta Bd. 20. 51 
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aus gegen die Zulassigkeit der relativen Transpiration Bedenken erhoben, 
weil auf Grund von Modellversuchen sich verschiedene GesetzmaBigkeit 
der Verdunstung bei Evaporimetern ‘und Porensystemen ergaben. Vor 
allem zeigte sich, daB bei bewegter Luft die Verdunstung durch eine physi- 
kalisch definierbare Porenplatte um so mehr hinter der eines Evapori- 
meters zurückblieb, je stärker der Wind war. Der Quotient T : E kann 
also bei verschiedenen Windgeschwindigkeiten keine konstante Größe 
haben, er müßte aber konstant sein, wenn man von ihm aus auf die 
Verdunstungseigentümlichkeit des Systems Schlüsse ziehen wollte (vgl. 
SeyBoLp 1929, S. 20). 

Die Unbrauchbarkeit der relativen Transpiration in bewegter Luft 
wurde von mancher Seite anerkannt. Neuere Arbeiten gehen hingegen von 
der Annahme aus, daß die Evaporation in unbewegter Luft ein brauch- 
bares Maß für die Verdunstungsbedingungen abgäbe. So nehmen PISEK 
und CARTELLIERI 1930 und 1931 eine Proportionalität zwischen Eva- 
poration und Transpiration bei unverändertem System an. Eine Prüfung 
dieser Annahme mit einem physikalisch definierbaren System, einer 
Porenplatte, wie wir sie oben bereits verwandten (S. 773), hielt ich für 
notwendig. Die Versuche bei verschiedener Strömungsgeschwindigkeit in 
unserer Apparatur, die dem Bereiche der Konvektion angehören (s. 8. 740), 
zeigten, daß die Verdunstung der Porenplatte hinter der vergleichbar 
freien Wasserfläche zurückblieb (s. S. 773f.). Das sollte außerhalb der 
Apparatur nochmals bestätigt werden. Die Versuche wurden so ausgeführt, 
daß ich die Verdunstung aus der Porenplatte mit einer Evaporations- 
schale verglich. Porenschale und Evaporimeter sind in verschiedenen 
Räumen und an verschiedenen Stellen, Tisch, Fußboden und Fensterbank, 
aufgestellt worden, die alle anemometrisch unmeßbare Luftbewegung 
hatten. 

Die Mittelwerte der Tabelle 15 zeigen große Abweichungen. Wir 
müssen also auch in „Ruhe“ mit großen Differenzen rechnen. 

Die verschiedenen Werte sind nicht verwunderlich, da bei den 
Messungen der relativen Transpiration die Temperatur der verdunstenden 


Tabelle 15. 
100fache ‚relative Transpiration‘‘ einer 100 #-Porenplatte 


= keine anemometrisch meBbare Luftbewegung 
schwindigkelt 
0,55 m/sec I III 











=~ 
= 





9,3 12,3 27,4 38,9 
7,7 17,5 30,1 39,2 
7,7 16,9 33,4 38,9 
7,9 17,0 29,8 36,6 
_ 32,4 we 
_ 28,9 pes 














Mittel 8,2 | Mittel 15,7| Mittel 30,3| Mittel 38,4 
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Systeme unberiicksichtigt geblieben ist. Der Energieaustausch der Poren- 
platte bzw. eines Blattes ist von der des Evaporimeters verschieden, 
außerdem ist der Austauschfaktor « (s. 8S. 787) für Porenplatte bzw. 
Blatt und Evaporimeter ungleich, so daß bei verschiedenen Außen- 
bedingungen (z. B. bei verschieden starker Konvektion) T : E nicht kon- 
stant bleibt, trotzdem die Systeme unverändert geblieben sind. 


Tabelle 16. 


100fache ,,relative Transpiration‘‘ eines Schwefelsäure- 
Wassergemisches von 15 Mn eine Porenplatte von 
u 








keine anemometrisch meßbare Luftbewegung 
I I III 





4 





8,0 12,5 
6,7 8,2 
9,3 4,8 
8,0 
7,5 
8,2 


15,3 
15,8 
12,4 
= = 8,8 


Mittel 3,2 Mittel 8,0 | Mittel 11,1| Mittel 23,1 


HAE 


Lo tO tO = bo bo 














Die bisher beschriebenen Modellversuche ahmen den maximalen 
Dampfdruck der Stomata nach. Wir legten ja unter die Porenplatte 
mit Wasser getränktes Filtrierpapier. Wollen wir aber Versuche zugrunde 
legen, wo der Dampfdruck an den Poren nicht maximal ist; so miissen 
wir in einem Modellversuch das Wasser durch ein Schwefelsäure-Wasser- 
gemisch ersetzen. Durch die Poren verdunstete in meinem Versuch 
Wasser mit 15% Zusatz von Schwefelsäure. Die Versuche ergaben in 
diesem Falle das Ergebnis, das in Tabelle 16 eingetragen ist. 

Die starken Schwankungen kommen dadurch zustande, daB eine 
Dampfdruckverminderung der Luft die Verdunstung eines Systems mit 
erniedrigtem Dampfdruck stärker verändert als die Evaporation. Die 
Verdunstung ist der Differenz der Dampfdrucke proportional; also 

V=K (p.—m) 
wobei K einen Proportionalitätsfaktor bedeutet, p, den Dampfdruck des 
Systems und p, den Dampfdruck der Luft. Verändert man p,, wie in 
unseren Versuchen, so andert sich V um so schneller, je kleiner p, ist. 
Daher erklärt sich die relativ stärkere Anderung der Verdunstung des 
Porensystems gegenüber der freien Wasserfläche, bei der p, größer ist 
als in den Poren. 

Die relativen Transpirationswerte können höchstens in sehr engen 
Grenzen brauchbar sein. Diese Grenzen müßten aber von Fall zu Fall 
festgelegt werden, ehe man relative Transpirationswerte berechnet. Das 
ist bisher von keiner Seite hinreichend erfolgt. 

51* 
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Zur Elimination der Aufenbedingungen, zu der die relative Trans- 
piration bisher herangezogen wurde, ist sie nicht geeignet. 

Die relative Transpiration hat sich fiir analytische Zwecke als un- 
brauchbar erwiesen. Wir mußten uns nun noch fragen, ob die mathe- 
matische Formulierung des Transpirationswiderstandes jeder Kritik 
standhält. 

Wie schon auf S. 739 dargetan wurde, ließ sich die von SEYBOoLD 
gegebene Fassung des T.W. sehr vereinfachen. Die vereinfachte mathe- 
matische Formel gilt auch für die Widerstandsbestimmung mit der von 
SEYBOLD und Füsser (1931) konstruierten Apparatur für unbewegte 
Luft, die BACHMANN (1932) kritisiert hat. Wir wollen uns zunächst der 
Arbeit von BacHMANN zuwenden, um hernach kritische Bemerkungen 
an der von SEYBOLD gegebenen Fassung des T.W. zu machen. 

Der Einwand, daß sich mit den von SEYBOLD verwandten Thermo- 
elementen die Temperatur der Blätter nicht messen lasse, die für den 
maximalen Dampfdruck entscheidend ist, haben wir S. 743f. widerlegt. 
Wir müssen uns hier noch mit der Auffassung und Formulierung des T.W. 
von BACHMANN auseinandersetzen. 

BACHMANN geht bei seinen Überlegungen von reiner Diffusion aus, wie sie 
vielleicht in der Apparatur von SEYBOLD und Füsser (1931) verwirklicht war. 

Unter dieser Voraussetzung ist: 

vor ft Pox — Pa Ps (1) 


1 Fe 
wobei die Buchstaben bedeuten: 
k — Diffusionskoeffizient, 
F = Fläche, 
t — Zeit, 
1 = Länge der Diffusionsröhre, 
Pmax — Ps = die Dampfdruckdifferenz und 
P = Barometerdruck in Atmosphiren. 

Korrigiert man die empirisch gefundene Absorption A mit einem Faktor K, 
so daß A - K = V ist, so findet man K = LL, wobei K bei konstanter Verdunstungs- 
fläche und Lange der Absorptionsröhre nur von der Dampfdruckdifferenz abhängt. 
Wir erhalten aus (1): 

Kaki um (2) 


Setzen wir an Stelle der freien Wasserfläche ein Laubblatt, so wird Pnax er- 
niedrigt auf p, und man erhält: 
rap Ft. Ps — Po 
k’- A’ = k—— u. (3) 
Der T.W. wird nun in Anlehnung an SEyBOLD (1929) formuliert als das Ver- 
hältnis zwischen maximalem Dampfdruckpotential und diffundierender Wasser- 
dampfmenge. Setzen wir noch P = 1 Atmosphäre, so erhalten wir: 
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Aus dieser Formel geht hervor, daß auch die Diffusionsröhre einen bestimmten 
T.W. hat. Setzen wir an die Stelle der freien Wasserfläche das Blatt, so tritt in 
der Formel (4) an Stelle von K- A, K’- A’ nach Formel (3) und man erhält den 
Gesamtwiderstand des Blattes und der Diffusionsröhre: 
| d 


Fr (5) 


= Pues — Pa _ 
W + Wn = K’. A’ ihe! 
t 


Die Differenz von (5) und (4) gibt uns den T.W. des Blattes: 





1 
Wo = (Pmax — Pn) t Pore -x4) (6) 
l-1 
Wee? i 


Die Auffassung (7) ist das Neue an der Widerstandsformulierung von 
BACHMANN. BACHMANN denkt sich also den T.W. eines Blattes so dar- 
gestellt, daß er die freie Wasserfläche in einer um !’—1 verlängerten 
Diffusionsröhre verdunsten läßt; 1’ — 1 stellt dann im Verhältnis zu 1 den 
T.W. des Blattes zum Widerstand der Diffusionsröhre dar. 

Theoretisch ist gegen die Möglichkeit, den T.W. so aufzufassen, nichts 
einzuwenden. Der Nachteil bei der praktischen Ausführung ist aber der, 
daß man bei der geringen Verdunstung bei Blattsystemen in der BacH- 
manxschen Diffusionsröhre nur in großen Zeiträumen meßbare Absorp- 
tionswerte erhalten kann. So konnte FÜüssER (1933) nur bei vierstiindiger 
Ablesung zuverlässig meßbare Absorptionswerte bekommen. Die Röhren- 
länge betrug bei seiner Apparatur 11 cm und die Fläche war 7,06 qem 
groß. Aus dieser Angabe gewinnt man einen Einblick in das Verhältnis 
der Größenbeziehung zwischen den Absorptionsröhren und den Ver- 
dunstungswerten von Blattsystemen. Bei den Ablesungen in größeren 
Zeitintervallen können Änderungen des T.W. in kleineren Zeiten nicht 
erfaßt werden; aber gerade solche Änderungen (Stomataregulation) inter- 
essieren uns am meisten! 

Ein weiterer Nachteil der Diffusionsröhre ist der, daß die T.W. auf 
ein kleines Intervall zusammengedrängt werden, das um so kleiner wird, 
je länger die Diffusionsröhre ist. Wir sahen schon auf 8. 773f., daß mit 
kleiner werdender Strömungsgeschwindigkeit die T.W. eines Poren- 
systems sich durch kleinere Zahlen ausdrücken; d. h. daß die Porensysteme 
mit kleiner werdender absoluter Wasserdampfabgabe in diesen Fällen 
sich der freien Wasserfläche nähern. Somit wird das Intervall, auf dem 
sich die dazwischenliegenden Widerstände verteilen, kleiner werden. Für 
die dabei zugrunde gelegte Apparatur ist das Intervall bei reiner Diffusion 
am kleinsten. Was für verschiedene Windgeschwindigkeiten gilt, gilt 
entsprechend auch für verschiedene Röhrenlängen. Auch mit länger 
werdenden Röhren kommen Porensysteme der freien Wasserfläche näher, 
und die Intervalle, auf denen sich die T.W. verteilen können, werden 


kleiner. 
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Es ist also vorteilhafter, die Wasserdampfabgabe eines verdunstenden 
Systems zu steigern, was sich am besten durch größere Strömungs- 
geschwindigkeit erreichen läßt. Aus diesem Grunde ist die Apparatur für 
bewegte Luft konstruiert worden. 

Nachdem wir die Auffassung BACHMANNS kritisch beleuchtet haben, 
müssen wir noch einige kritische Bemerkungen zur Formulierung des 
T.W. durch SeyBoLp machen. 

Wir haben bereits in einem der vorhergehenden Kapitel am Modell- 
versuch und auch bei Pflanzen nachgewiesen, daß der T.W. von der 
Windgeschwindigkeit abhängt. Die Formulierung des T.W. war: 

wem, 
Ps — Pa 

Halten wir p, und p,,,, konstant, so ist der T.W. von p, abhängig. 
Dieses p, hängt seinerseits von der Windgeschwindigkeit ab. Wir haben 
im allgemeinen keine homogen verdunstende Fläche bei pflanzlichen 
Systemen, sondern ein System mit Stellen verschiedenen Dampfdruckes 
(Poren, Antiklinen). Den Dampfdruck p, bestimmen wir aus der Ab- 
sorption, die mit der eines Schwefelsäure-Wassergemisches verglichen 
wird. Da mit wachsender Konvektion (s. S. 773f.) die Porensysteme 
weniger in ihrer Verdunstung gefördert werden als ein Schwefelsäure- 
Wassergemisch mit einem bestimmten Dampfdruck, so schließt man bei 
höheren Strömungsgeschwindigkeiten auf einen geringeren Dampf- 
druck p, an der Systemoberfläche. Der Nenner wird kleiner und der 
ganze Bruch, der den T.W. formuliert, dadurch größer. Der T.W. ist 
in der mathematischen Formulierung nicht unabhängig von äußeren 
Faktoren. Die von mir berechneten T.W. können also nur unter sich ver- 
glichen werden; die Strömungsgeschwindigkeit war nämlich konstant. 
Ein Fortschritt der Widerstandsformulierung ist der, daß Temperatur- 
veränderungen der Systeme rechnerisch eliminiert werden. Man kann 
also in Versuchen, in denen man zwischen Licht und Dunkel wechselt, 
durch Berechnung des T.W. etwa eintretende Temperaturveränderungen 
eliminieren und nur die physiologischen Veränderungen erhalten. Daher 
haben wir unsere Versuche in Abschnitt C in der dort angegebenen 
Weise ausgeführt. 

In diesem Zusammenhang müssen nun noch die anderen Formu- 
lierungen des T.W. berücksichtigt werden. Die von SEYBOLD und FÜsser 
gegebene ist im wesentlichen dieselbe wie oben. Für sie gilt also auch die 
oben angegebene Vereinfachung der Formel. Die von SEYBOLD und 
Füsser beschriebene Apparatur ist für ruhige Luft konstruiert worden. 
Wir sahen oben, daß mit kleiner werdender Windgeschwindigkeit die 
T.W. auch kleiner werden. Das heißt, daß die T.W. der Porensysteme 
in dieser Apparatur auf ein enges Intervall zusammengedrückt werden 
und Gesetzmäßigkeiten sich weniger leicht ablesen lassen als bei der 
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von mir gebrauchten Apparatur, die die T.W. auf ein weit größeres 
Intervall verteilen lieB. 
Die erste mathematische Formulierung des T.W. von SEYBOLD (1929) ist folgende: 
w- a (p — pı) - Fläche - Zeit (8) 
> : 
p ist der maximale Dampfdruck, mithin -p,,,.,, und pı der Dampfdruck der Luft, 
also p, nach unserer obigen Gleichung. V ist die Verdunstung und « ein Austausch- 


faktor. Da der Widerstand ein Skalar, eine Zahl ohne Dimension ist, hat « die 
Dimension: 








we = (9) 
mm - Flächeneinheit - Zeiteinheit ’ 


wenn das Dampfdruckpotential in Millimeter und die Verdunstung in Milligramm ge- 
messen werden. « hängt vom Dampfdruckpotential und von der Fläche ab (SzYBOLD 
1929, S. 5). « ist die Verdunstungsmenge, die bei einer bestimmten Flächengröße 
und Gestalt und einem bestimmten Dampfdruckpotential pro Flächeneinheit, 
Zeiteinheit und Millimeter Dampfdruck verdunstet. 

Da « nicht ermittelt und gleich 1 gesetzt wurde, konnten nur relative T.W. 
ermittelt werden. 

Im Prinzip ist die Gleichung (8) mit der oben vereinfachten gleichbedeutend : 

a œ (Pmax aan Pn) - Flache - Zeit 


„= (m—p.)- Fläche-Zeit ? (10) 


wobei für v der mathematische Ausdruck eingesetzt wurde. Wir erhalten: 





Pmax — Pn 
wi (11) 

Wir sehen also, daB die bisher gegebenen Formulierungen des T.W. 
von SEYBOLD alle gleich sind. 

Schon im vorigen Abschnitt haben wir uns mit dem Hintereinander- 
schalten von T.W. befaßt. Wir drückten den T.W. der Haarbeläge als 
Quotient des Gesamtwiderstandes zum T.W. ohne Haarbeläge aus. 
Diese Berechnung stützt sich auf die Tatsache, daß die T.W. sich multi- 
plikativ verhalten. Die Hintereinanderschaltung von Widerständen ist 
nicht additiv (vgl. SeyBoL» 1932). Wir denken uns drei T.W. hinter- 
einander geschaltet, die den Dampfdruck von pmax Auf px, von p, auf py 
und schließlich von p, auf p, erniedrigen. Der Gesamtwiderstand ist 
gleich: 


w= 


w= Pınax — Pn (12) 
pz er à Pn 
und die Einzelwiderstände sind: 
Pmax + Pa 
w =, 13 
1 gg (13) 
Px — Pa 
„ER 14 
We Pr — Pa (14) 
Ad (15) 
Pz — Pn 


Daraus folgt: 


W = Wi: We: Was: (16) 
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Abschließend können wir feststellen, daß der T.W. nicht von äußeren 
Verdunstungsbedingungen vollständig unabhängig ist. Wir mußten daher 
den T.W. bei konstanter Strömungsgeschwindigkeit untersuchen, und 
konnten die Außenbedingungen nur soweit ändern, als die Widerstands- 
berechnung diesen Faktor eliminierte (s. S. 786). Die Formulierung des 
T.W., die alle Außenfaktoren eliminiert, so daß man jeden dieser Faktoren 
verändern und nur die physiologische Komponente erfassen könnte, ist 
noch nicht gefunden worden. Soweit das Problem des T.W. mit der 
Apparatur von SEYBOLD (1931) unter Berücksichtigung der mathe- 
matischen Formulierung des T.W. in Angriff genommen werden konnte, 
ist es in dieser Arbeit geschehen. Daß die relative Transpiration die 
Außenfaktoren nicht eliminiert, und die Transpiration auf die Einheit 
der Evaporation reduzieren kann, haben wir durch Hinweise auf die Lite- 
ratur und neue Beiträge (s. S. 782f.) hinlänglich dargetan ; wir hätten uns 
diese Bemerkung ersparen können, wenn nicht ScHrarz (1931) diese 
Möglichkeit an mehreren Stellen seiner Arbeit hervorgehoben hätte (S. 23, 
33, 41). Ebensowenig kann man T.W. — d. i. also die Verdunstungs- 
herabsetzung der Blattzellen durch die AbschluBgewebe und ihre Dif- 
ferenzierung bei gleichbleibender Temperatur, — mit Hilfe des Quotienten 
T : E angeben, weil ein spezielles Evaporimeter und ein Laubblatt keine 
vergleichbaren Systeme sind. 

Die absolute Höhe der T.W. ist nur dann zu vergleichen, wenn die 
T.W. mit ein und derselben Apparatur gewonnen wurden. Vergleichbar 
ist aber in allen Fällen die Leistung der Transpirationssysteme unter 
Berücksichtigung der äußeren Faktoren. Die Leistung verschiedener 
Blatt-Typen zu bestimmen, haben wir in Abschnitt C versucht. Ebenso- 
wenig wie es Sinn hat, absolute Transpirationsraten unter beliebigen 
Außenbedingungen zu vergleichen, hat es Sinn, die absolute Höhe der 
T.W., die mit verschiedenen Apparaturen gewonnen wurden, miteinander 
zu vergleichen. 

Zur analytischen Betrachtung der Leistung verschiedener Transpira- 
tionssysteme hat sich die Apparatur von SEYBOLD als brauchbar erwiesen. 
Sie ermöglichte es, T.W. unter gleichen äußeren Bedingungen zu ermitteln 
und den Ablauf physiologischer Reaktionen bei verschiedenen Blatt- 
typen vergleichend zu erfassen. 


G. Zusammenfassung. 

1. An der von SEYBOLD konstruierten Apparatur zur Bestimmung 
der T.W. in bewegter Luft sind Verbesserungen vorgenommen worden ; 
ferner wurde auf einige Fehlerquellen hingewiesen. 

2. Die mathematische Formulierung des T.W., wie sie SEYBOLD ge- 
geben hatte, ließ sich vereinfachen, was eine leichtere Berechnung der 
T.W. aus den empirischen Transpirationswerten ermöglichte. 
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3. Zur Messung der Blatt-Temperatur wurde die thermoelektrische 
Methode benutzt, die den besonderen Verhältnissen der Absorptions- 
apparatur entsprechend ausgebaut wurde. Die angewandten thermo- 
elektrischen Temperaturmessungen, die fiir die Berechnung der T.W. 
ein grundlegender Faktor sind, wurden eingehend beschrieben, um den 
Einwand von BACHMANN, daß man mit angelegten Thermoeiementen 
die Temperatur eines Systems nicht richtig messen könnte, zu ent- 
kräften. Theoretische Überlegungen und experimentelle Prüfungen er- 
gaben, daß sich mit angelegten Thermoelementen die Temperatur der 
Oberfläche richtig messen läßt. 


4. Es erfolgte die Bestimmung der T.W. der Blattober- und -unterseite 
verschiedener Xero- und Hygromorphen bei konstanter Strömungs- 
geschwindigkeit. Um den Einfluß des Lichtes zu ermitteln, wechselten 
Belichtungs- und Verdunkelungsperioden bei den herrschenden Versuchs- 
bedingungen miteinander ab. Die Versuche ergaben, daß die Minimal- 
widerstände der Xeromorphen und Hygromorphen von gleicher Größen- 
ordnung sind, wenn man die stomataführenden Blattseiten vergleicht. 
Die Xeromor} hen können aber unter den von mir angewandten Versuchs- 
bedingungen viel größere T.W. einschalten. Daher treten Unterschiede 
zwischen den extremen Blatt-Typen bei folgender vergleichender Be- 
trachtung in Erscheinung: Der Quotient maximaler : minimaler T.W. ist 
unter Berücksichtigung der Zeitkomponente bei den Xeromorphen höher 
als bei Hygromorphen. Die succulenten Opuntien haben bei höheren 
T.W. einen Quotienten, der denen der Hygromorphen entspricht. Diese 
Verhältnisse wurden eingehend besprochen und für das verschiedene 
Verhalten Erklärungen gegeben; es sei auf 8. 759f. verwiesen. Wir 
nannten aus obigem Grunde die xeromorphen Blätter regulatorisch 
leistungsfähiger als die Blätter oder Sprosse der anderen Versuchs- 
pflanzen. 


5. Ist eine Abhängigkeit; des stomatären T.W. vom Licht eindeutig 
nachgewiesen, so konnte eine Lichtabhängigkeit des hydratischen T.W. 
der Kutikula der stomatafreien Blattseiten nicht festgestellt werden. 
Die bisherigen Angaben über den Lichteinfluß auf die Kutikulärtranspira- 
tion sind nicht zuverlässig. 


6. Um den Einfluß der Strömungsgeschwindigkeit auf die Höhe des 
T.W. festzustellen, wurden zunächst Modellversuche mit Porenplatten 
herangezogen, mit dem Ergebnis, daß mit wachsender Strömungs- 
geschwindigkeit der T.W. steigt. Dasselbe trifft für die stomataführenden 
Blattseiten zu. Bezüglich der Kutikulärtranspiration ergab sich, daß 
sie nicht den Gesetzen zusammenhängender Flächen folgt, sondern, 
daß durch die bevorzugte Transpiration der Antiklinen gegenüber den 
Periklinen der Epidermen die Gesetzmäßigkeiten gelten, die für Poren- 
systeme ermittelt wurden. 
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7. Die T.W. der Haarbeläge von Tussilago Farfara erwiesen sich nur 
bei Wind wirksam. Bei den geringen Luftströmungen, wie sie in der 
Apparatur herrschten, stellten die Haare keine großen T.W. dar. 

8. Die „relative Transpiration“ wird erneut kritisiert. Der Quotient 
T:E ist nicht nur in anemometrisch meßbarem Wind unbrauchbar, son- 
dern auch in ruhiger Luft, d. h. anemometrisch unmeßbarer Luftbewegung 
unzuverlässig. Die angestellten Messungen ergaben, daß der Quotient 
T : E eines konstanten Porensystems und eines vergleichbaren Evapori- 
meters in ruhiger Luft große Schwankungen zeigt. Man kann mit dem 
Quotienten also nicht die Eigentümlichkeiten des Porensystems angeben. 

9. Die Formulierung des T.W. nach BACHMANN wurde mit der von 
SEYBOLD gegebenen verglichen, wobei sich für die von BACHMANN 
gegebene keine Vorzüge ergaben. 

10. In den abschließenden Bemerkungen zum T.W. wurde gezeigt, daß 
die von SEYBOLD im Laufe der Zeit ermittelten Formeln im wesentlichen 
die gleichen und zur Ermittlung des T.W. brauchbar sind. Mehrere Wider- 
stände verhalten sich bei einem Blattsystem nicht additiv, wie bei einem 
elektrischen Widerstand, sondern multiplikativ. Der T.W. ist von 
äußeren Bedingungen abhängig. Die Formulierung des T.W., die alle 
Außenfaktoren eliminiert, ist bis jetzt noch nicht möglich und ein Ver- 
gleich ermittelter T.W. bei verschiedenen Bedingungen bislang aus- 
geschlossen. 





Die vorliegende Arbeit führte ich unter Leitung von Herrn Prof. 
Dr. Sierp aus, dem ich für seine Mühewaltung auch an dieser Stelle 
danke. Für manchen wertvollen Rat bin ich Herrn Privatdozent Dr. 
SEYBOLD dankbar. 
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Kurze Mitteilung. 


(Aus dem Pflanzenphysiologischen Kabinett des Botanischen Gartens Dnjepro- 
petrowsk, Ukraine.) 


ZUR FRAGE DER SAMENKEIMUNG 
BEI SOLANUM LYCOPERSICUM. 


Von 
A. W. REINHARD. . 


Unter Mitwirkung des Aspiranten M. GORELIK. 
(Eingegangen am 25. Juli 1933.) 


Es ist bekannt, daB die Brutknospen des Lebermooses Marchantia 
schlecht oder gar nicht keimen, solange sie im Brutbecher liegen. Wenn 
man sie aber auf feuchte Erde oder Filtrierpapier legt, so kann man sie 
leicht zur Keimung veranlassen. 

Morısc# hat als erster die Vermutung ausgesprochen, daß die Ursache 
dieser Erscheinung, sowie auch in fleischigen Früchten, in Hemmungs- 
stoffen liegt. Diese von MoLiscH ausgesprochene Vermutung wurde 
durch die Untersuchungen von OPPENHEIMER ! mit Solanum lycopersicum- 
Samen gänzlich bestätigt. 

In vorliegender Arbeit wollen wir einige unserer Versuche mit denselben 
Samen ausführen. 

Zu den Versuchen wurden ganz gesunde, gleichartige Samen von 
Solanum lycopersicum (je 45—50 Stück) genommen. Die Untersuchung 
der gekeimten Samen und ihrer Wurzellänge wurde gewöhnlich nach einer 
Woche ausgeführt. 

Versuch 1. 


Je 45 gut mit Wasser abgewaschene Samen von Solanum lycopersicum wurden 
in Kristallisierschalen zur Keimung gelegt und dem Einflusse verschiedener Kon- 
zentrationen des Saftes der zugehörigen Früchte unterworfen. 














Länge der 
Zahl gekeimter Samen Würzeichen in 

mm 

Kontrolle (gewöhnliches Wasser) . 43 528 
Unverdünnter Saft Bine ie Fr 

2mal verdünnter Saft 

10, = EEE EEE 20 46 
” Br as ZU AED. free 10 38 

os + Un à D die rn 37 378 

100 ,, = nu ga 41 537 

1 OPPENHEIMER, H.: Eine kei h de Substanz in der Frucht von 


Solanum lycopersicum. Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 1922. 
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Versuch 2. 
Zu diesem Versuche wurden die Samen von Lens genommen (50 Stück). 
Zahl gekeimter Samen We in 

mm 
à 42 430 
25mal verdünnter Saft. . . . 38 172 
50 E23 ». Er} ” . . . 38 302 
100 ,, 9» er 387 





Die Versuche zeigen, daB sogar 50mal verdünnter Saft noch eine merk- 
liche Verzégerung der Keimung bei Linsensamen wie bei Solanum lyco- 
persicum hervorruft. Die Neutralisation des Saftes hat in unseren Ver- 
suchen seine hemmende Wirkung nicht aufgehoben. Die folgenden Ver- 
suche (Solanum lycopersicum) zeigen, daB das Kochen des Fruchtsaftes 
diese Wirkung auch nicht aufhebt. 


Versuche 3. 
|Länge der Zahl ge- Länge der Zahl ge- Länge der 























Würzel- Würzel- Würzel- 

Zahl gekeimter Samen chen in — chen in m chen in 
mm mm mm 
Koss ... . . 0 ” 452 — _ _ — 
10mal verd. Saft . 67 20 181 19 165 
10mal verd. gekochter Saft 13 si 23 162 21 149 


Folgende Versuche hatten den Zweck, die Rolle der Schleimhäutchen, 
in welche die Samen von Solanum lycopersicum eingeschlossen sind, 
anfzuklären. 




















Versuch 6. 
Am 3. Tage Am 8. Tage 
Länge der Länge der 
M Zahl 5 
Zahl gekeimter Samen Würzel- | gekeimter | Marre 
Samen 
mm mm 
Kontrolle (Samen ohne Schleimhäutchen) . 31 349 41 418 
Samen in Schleimhäutchen . . . . . . . 18 44 36 287 
Samen im Extrakt von Schleimhäutchen . 0 0 30 208 
Versuch 7. 


In diesem Versuche wurde ein Teil der Samen besonders sorgfaltig vom Frucht- 
safte abgewaschen, um seine Wirkung auf die Keimung gänzlich auszuschließen. 








Am 5. Tage Am 7. Tage 
Lange der Länge der 
Würzel- | Zahl Würzel- 
Zahl gekeimter Samen chen in |gekeimter| chen in 
mm ass mm 





Kontrolle (Samen ohne Schleimhäutchen) . 50 375 47 552 
Samen kurz mit Wasser abgewaschen . . . — — 36 144 
Samen sorgfältig mit Wasser abgewaschen 48 187 33 123 
Samen im Extrakt von gut abgewaschenen 

Schleimhäutchen . . . . . . . . . . . 38 125 — — 
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Wir sehen, daB die Anwesenheit des Schleimhäutchens (sogar bei 
sorgfaltigem Abwaschen der Samen) die Samenkeimung merklich hemmt, 
und daB diese Wirkung nicht nur mit Sauerstoffmangel, sondern auch mit 
irgendeinem hemmenden Stoffe, der in den Schleimhäutchen vorhanden 
ist, zusammenhängt. 

Zuletzt wollen wir noch einen Versuch anführen, in welchem der 
hemmende EinfluB des Extraktes zerriebener Samen von Solanum lyco- 
persicum auf die Keimung derselben festgestellt wurde. 


Versuch 8. 


45 Samen von Solanum lycopersicum wurden in einem Porzellanschälchen mit 
Wasser zerrieben und der filtrierte Extrakt zum Versuche genommen. 








Lange der 
Zahl gekeimter Samen Würzelchen in 

mm 

Kontrolle (gewöhnliches Wasser) . . . 42 458 
Extrakt aus Samen 10mal verdünnt 0 0 
” ” ” 50 LEZ ” 6 7 

” ” ” 50 »”, ” 11 28 

„ ” », 100 LEZ ” 11 56 

” ”„ ” 500 ” », 39 357 





Wir sehen also, daB der Extrakt aus den zerriebenen Samen auch 
eine stark hemmende Wirkung auf die Keimung ausübt. 
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